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1.1 Introduction générale 
Comment sont reconnus, catégorisés et identifiés les signaux sonores au niveau cérébral 
est une des grandes questions qui reste encore à être largement explorée en neurosciences. Une 
des fonctions du système nerveux central est la reconnaissance des différents sons de 
l’environnement qui ont une signification pour l’individu. Cette capacité de discrimination et 
d’identification est d’autant plus impressionnante que la richesse de l’environnement sonore est 
saisissante. Par exemple, en ce qui nous concerne, à tout moment, nous pouvons suivre une 
conversation alors qu’il peut y avoir autour de soi le bruit d’un ordinateur, de l’eau qui coule ou 
bien une porte qui claque. 
Les signaux sonores peuvent jouer un rôle crucial, notamment chez les espèces qui 
utilisent des signaux acoustiques vocaux pour communiquer. Chez ces espèces reconnaître avec 
précision les différents signaux acoustiques est primordial pour la survie et les signaux vocaux 
de communication, comme la parole chez l’humain et les vocalisations chez de nombreuses 
espèces animales, représentent une source importante d’information. En effet, chez les espèces 
sociales, pour lesquelles l’interaction avec les congénères est une part majeure de leur 
comportement, les signaux vocaux peuvent transmettre des informations sur les individus 
émetteurs et être ainsi utilisés pour reconnaître avec précision les congénères. Par exemple, 
lorsque nous écoutons quelqu’un de familier parler, nous ne comprenons pas seulement ce qu’il 
dit, nous reconnaissons aussi sa voix, même s’il parle plus fort ou plus rapidement. De la même 
façon, de nombreuses études ont montré que les individus de différentes espèces animales 
étaient capables d’identifier des congénères sur la base de leurs vocalisations, alors que ces 
vocalisations n’étaient pas toujours reproduites à l’identique.  
Pour réaliser un tel traitement des signaux acoustiques de communication, qui permet 
en fin de compte de reconnaître le message et d’identifier l’émetteur du message, les aires 
auditives vont être mises en jeu. Mais, comment l’activité des neurones auditifs conduit à la 
discrimination entre les signaux vocaux de communication reste encore à être étudiée. En 
d’autres termes, comment le codage sensoriel des signaux acoustiques de communication 
conduit à leur détection et à leur reconnaissance reste encore à être déterminé. De plus, très peu 
d’études se sont penchées sur le codage des vocalisations en fonction de l’individu qui les 
produit. 
Actuellement, une des idées-clé est l’idée selon laquelle, chez les espèces qui 
communiquent en utilisant des signaux acoustiques, le traitement auditif serait spécialisé dans 
la reconnaissance des sons (et combinaisons de sons) qui composent les vocalisations de 
l’espèce. Chez l’humain adulte, des nombreux travaux ont montré que l’audition est spécialisée 
dans la reconnaissance de la langue maternelle (pour revues, Strange, 1995; Pallier et al., 1997). 
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C’est dès le plus jeune âge que cette spécialisation se met en place (Werker and Tees, 1984; Kuhl 
et al., 1992). À la naissance le bébé discrimine spontanément tous les sons des langues 
humaines. Vers 12 mois, il est devenu moins sensible à certaines distinctions qui ne sont pas 
présentes dans son environnement bien qu’il conserve la capacité de réapprendre ces sons plus 
tard (Werker and Tees, 1992). En outre le nouveau-né va rapidement apprendre à reconnaître 
sa mère par le biais de sa voix. Ainsi l’enfant devient donc rapidement un expert dans la 
reconnaissance des signaux ayant une signification pour lui, soit ici sa langue maternelle et la 
voix de sa mère.  
Au-delà de cette spécialisation, il faut prendre en compte qu’au cours de la vie certains 
signaux peuvent acquérir une signification. La reconnaissance de la voix de nouveaux 
congénères en est un des exemples. Cela suppose la mise en jeu de phénomènes de plasticité qui 
permettent de reconnaître les signaux devenus pertinents. Aujourd’hui, de nombreux travaux 
ont montré que le système nerveux est capable de se remodeler quel que soit le niveau 
d’organisation pris en compte (réseau de neurones, neurone, synapse). Parmi ces travaux, 
certains consacrés à la plasticité sensorielle ont montré que l’acquisition d’une signification pour 
un son peut s’accompagner d’un changement dans son codage. Ainsi, au niveau du cortex auditif 
primaire chez les mammifères, cela s’accompagne d’une augmentation du nombre de neurones 
répondant préférentiellement à ce son (Edeline et al., 1993; Weinberger, 2004a). Aussi, si le 
nombre de neurones du cortex auditif primaire répondant préférentiellement au son est 
impliqué dans le codage de la pertinence d’un son, l’étude des phénomènes de plasticité peut 
donc non seulement nous indiquer dans quelle mesure le fonctionnement du système nerveux 
est susceptible de s’adapter, mais également nous révéler comment les signaux sont codés.  
C’est l’approche que j’ai suivi dans cette thèse qui s’inscrit dans le cadre des études des 
bases neurales de la reconnaissance de signaux vocaux de communication. Mon but a été 
d’étudier plus particulièrement comment sont codées les vocalisations en fonction de l’individu 
qui les produit, familier ou inconnu. En étudiant comment le codage des vocalisations 
d’individus familiers se distinguent de celles d’individus non familiers, l’idée est de révéler quels 
sont les aspects de ce codage qui pourrait permettre la reconnaissance des vocalisations.  
 
1.2 Audition et communication vocale 
1.2.1 Les signaux acoustiques de communication 
Pour comprendre comment le cerveau traite les signaux acoustiques de communication 
il faut tout d’abord comprendre quels sont les paramètres et les combinaisons de paramètres qui 
codent ces signaux. Les sons se propagent dans le milieu sous forme d’ondes caractérisées par 
leur fréquence, leur intensité et leur durée. Le temps est, en ce qui concerne les stimuli sonores, 
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une dimension étroitement liée aux deux autres. En effet, la plupart des sons de notre 
environnement sont des sons complexes, c'est-à-dire que la fréquence ou l’amplitude d’un son 
peut varier au cours du temps, c’est ce que l’on appelle une modulation de fréquence et 
d’amplitude. De plus, les sons peuvent être constitués de plusieurs fréquences qui sont des 
multiples d’une fréquence appelée la fréquence fondamentale, on parle alors d’harmoniques (fig. 
1). 
C’est notamment le cas de la voix. En effet, cette dernière correspond aux oscillations des 
cordes vocales à une fréquence bien précise : la fréquence fondamentale (f0). Cette fréquence est 
fonction de la taille des cordes vocales et donc varie selon les individus. La gamme de fréquence 
de la parole humaine entre 85hz et 4000Hz. Ensuite le tractus vocal au-dessus du larynx agit 
comme une caisse de résonnance pour créer les différents harmoniques, appelées «formants» 
chez l’homme, et agit également comme un filtre en renforçant certaines de ces fréquences. On 
appelle la répartition d’énergie sur les différents harmoniques, ou formants, le timbre. Ainsi, la 
structure en fréquence de la voix ainsi que le timbre sont propre à un individu donné et véhicule 
donc des informations sur l’identité de celui-ci (Latinus and Belin, 2011).  
Un signal sonore se caractérise donc par de nombreux paramètres acoustiques que le 
receveur devra percevoir et reconnaître. Dans le but de comprendre comment les signaux 
complexes et naturels, comme les vocalisations, sont perçus et reconnus nous pouvons donc 
nous poser la question : comment les neurones du système auditif codent ces différents 
paramètres ? 
 
1.2.2 Le système nerveux auditif  
1.2.2.1 Organisation 
Brièvement, chez les mammifères comme chez les oiseaux, quand un son est transmis à 
la cochlée, qui est l’organe auditif, il met en mouvement une membrane qui, à son tour, fait 
bouger des cellules dites ciliées qui sont les récepteurs de la cochlée. C’est la (ou les) 
fréquence(s) du son qui va (vont) déterminer quelles sont les cellules qui vont être activées. En 
effet, les cellules ciliées ne sont sensibles qu’à une gamme limitée de fréquence et elles sont 
organisées de manière topographique : depuis la base jusqu’à la partie apicale, la fréquence qui 
les active va en diminuant. Ainsi, les cellules ciliées de la base traduisent les sons de haute 
fréquence en signal nerveux, alors que celles de la partie apicale codent les basses fréquences. 
Cette organisation particulière qui s’appelle la tonotopie, est conservée au niveau des différentes 
régions du circuit qui transmet les informations auditives jusqu’au cortex auditif primaire puis 
secondaire. Ainsi toutes les fréquences du signal acoustique seront représentées par l’activité de 
neurones sélectifs pour ces fréquences, organisés de manière à fournir une carte d’activation 
basée sur la fréquence.   
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Figure 1 : Spectrogrammes (fréquence en fonction du temps) du « twitter call » de ouistiti (A), de 4 
mots prononcés par un Homme (B) et enfin d’un chant de diamant mandarin (C). On peut distinguer 
la structure en harmoniques des différentes vocalisations ainsi que la répartition en énergie sur 
chacune d’elles (gradient de couleur). La figure A est tirée de Wang & Kadia (2001) et la figure B de 
Schnupp et al., (2011). 
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L’augmentation de l’intensité d’un stimulus provoque non seulement une augmentation de 
la fréquence de décharge des potentiels d’action des neurones du cortex auditif mais également 
l’activation des neurones qui codent des fréquences voisines de celles dont est composé le signal 
(phénomène de recrutement).  
 
1.2.2.2 Propriétés des neurones auditifs chez les mammifères 
Les premières études sur les mécanismes centraux de la perception auditive se sont 
focalisées sur les propriétés auditives des neurones, autrement dit à quels paramètres 
acoustiques d’un son répondent les neurones des différents noyaux.  
Dans les années 80, l’utilisation de vocalisations de l’espèce ont permis de déterminer 
que les neurones répondaient fortement à de tels signaux acoustiques (McCasland and Konishi, 
1981; Margoliash, 1983). S’en sont suivies des études qui ont cherché à déterminer si les 
neurones répondaient plus à ces vocalisations diffusées à l’endroit qu’à l’envers. L’inversion 
temporelle modifie le sens des modulations de fréquence et d’amplitude du signal mais permet 
de conserver la composition en fréquence des stimuli ainsi que la distribution de l’énergie sur 
les harmoniques. Cela permet d’étudier les propriétés auditives des neurones en déterminant 
s’ils sont notamment sensibles à un paramètre précis contenu dans le signal, ou s’ils sont 
sensibles à un enchaînement précis de modulation de fréquence. Chez le ouistiti (Callithrix 
jacchus), une espèce de primate, Wang et ses collaborateurs (Wang et al., 1995) rapportent que 
les neurones du cortex auditif primaire répondaient plus à un type de cri (twitter) diffusé à 
l’endroit qu’à l’envers. Restait à déterminer si ces différences dans les réponses des neurones 
étaient dues aux différences dans la structure acoustiques entre les stimuli, ou si elles 
découlaient de la différence de la signification pour les individus entre les signaux. Pour cela, en 
2001, Wang et Kadia ont comparé les réponses des neurones au cri de ouistiti diffusé à l’endroit 
et à l’envers dans le cortex auditif primaire de chats, avec celles obtenues pour les mêmes 
signaux dans le cortex auditif primaire de ouistiti. De cette manière les auteurs ont pu montrer 
que chez le chat la préférence pour les cris non inversés était absente, et que bien que les 
réponses des neurones du cortex primaire des chats et des ouistitis étaient comparables pour les 
vocalisations inversées, les neurones chez le ouistiti répondent plus fortement au cri « twitter » 
naturel que ceux chez les chats. Cette différence dans les représentations des vocalisations entre 
les deux espèces suggère qu’il existe chez chaque espèce des mécanismes impliqués dans le 
traitement des signaux de communication propre de l’espèce. 
Toutefois, ces études étaient basées sur l’analyse du nombre de potentiels d’action émis 
pendant la présentation des vocalisations et des travaux réalisées chez d’autres espèces de 
mammifères n’ont pas mis en évidence une telle préférence (singe-écureuil, Glass and Wollberg, 
1983a, 1983b; chat, Gehr et al., 2000). Par exemple, dans le cortex auditif primaire du chat, la 
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majeure partie des neurones répondent au début de la présentation des vocalisations et la 
quantité d’information conduite par le taux de décharge n’est pas forcément suffisante pour 
permettre une discrimination entre les vocalisations présentées à l’endroit et à l’envers (Gehr et 
al., 2000). Ainsi, fut avancée l’idée que le codage des vocalisations sur leur aspect temporel 
pouvait être plus efficace que le codage par le nombre de potentiel d’action. Dans cette 
perspective, des études chez différentes espèces ont montré que les patterns temporels de 
décharges des neurones différaient entre les vocalisations naturelles et présentées à l’envers et 
ce même pour des neurones présentant des taux de décharge similaires entre les vocalisations 
naturelles et inversées (Schnupp et al., 2006; Huetz et al., 2009). 
Au-delà du cortex auditif primaire, ce n’est que plus récemment que des études ont 
examiné les propriétés des neurones. Au niveau du cortex auditif secondaire les neurones 
répondent peu à des sons purs. Rauschecker et al., (1995) ont montré que chez le macaque 
rhésus les neurones de cette région, répondaient fortement aux vocalisations de l’espèce. Près 
de 89% des neurones répondaient à certaines vocalisations plutôt qu’à d’autres et un peu plus 
de la moitié des neurones répondaient plus à des sons se rapprochant des vocalisations d’un 
point de vue acoustique (sons constitués d’harmoniques ou des vocalisations bruitées) qu’à des 
sons non naturels (sons purs ou des bruits). Ces résultats suggèrent donc qu’au-delà du cortex 
auditif primaire commence à émerger une spécialisation pour les caractéristiques acoustiques 
qui composent les vocalisations de l’espèce.  
Chez l’humain des études d’imagerie cérébrale ont montré que des régions du cortex 
temporal supérieur étaient plus activées lors de la diffusion des signaux vocaux humains que de 
signaux non vocaux. Une activation plus importante a été observée lors de la diffusion de stimuli 
tels que des mots, émis par un homme ou femme, que lors de la diffusion des cris d’animaux ou 
de sons mécaniques ou provenant de l’environnement (Belin et al., 2000, 2004). À partir de là, 
comme parmi les stimuli auditifs figuraient des mots, s’est posé la question de savoir si chez le 
singe qui n’utilise pas le langage oral, une ou plusieurs régions montraient une telle sensibilité 
pour les vocalisations de l’espèce. En faisant appel à une technique d’imagerie cérébrale par 
résonance magnétique à haute résolution, Petkov et al., (2008) ont mis en évidence chez le 
macaque qu’une région du cortex temporal supérieur dans sa partie antérieure était sensible aux 
vocalisations de l’espèce. Cette région répondait plus aux sons émis par différents macaques 
qu’à des vocalisations d’autres espèces ou à des sons de l’environnement ou bien même à des 
sons ayant le même spectre de fréquence et la même durée que les cris. De plus, ce que cette 
étude a révélé, et qui n’avait jusque-là jamais été mis en évidence, est le fait que cette région était 
impliquée dans un traitement qui pourrait permettre de distinguer les individus sur la base de 
leur voix. Cette région montre une activation plus importante lors de la répétition d’un cri émis 
par différents individus que lors de la répétition de différents cris émis par un même individu. 
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Ainsi donc, chez le primate non-humain, une région du cortex temporal pourrait être impliquée 
dans la reconnaissance des individus sur la base de leurs vocalisations. 
L’idée qu’émerge une spécialisation des signaux ayant une signification repose 
également des études montrant que les propriétés auditives des neurones du cortex auditif 
primaire peuvent se modifier et s’adapter aux stimuli acoustiques de l’environnement. Au milieu 
des années 80, des études se sont intéressées à savoir comment l’apprentissage peut influer sur 
le traitement et la représentation de signaux acoustiques dans le cortex auditif primaire. Les 
réorganisations des représentations corticales interviennent tout au long de la vie et reflètent la 
capacité d'un individu à acquérir de nouvelles capacités de discrimination (Edeline et al., 1993; 
Merzenich and DeCharms, 1996; Weinberger, 2004a). Nombreuses d’entre elles ont utilisé des 
tâches de conditionnement opérant avec renforcement où l’animal devait discriminer entre deux 
sons pour avoir un renforcement positif (Recanzone et al., 1993; Weinberger, 2003; Witte and 
Kipke, 2005). Chez le Singe de nuit (Aotus trivirgatus), il a été démontré que dans le cortex 
auditif primaire, l’entraînement des individus dans une tâche de discrimination de sons de 
fréquences différentes, augmente l’aire corticale représentant les fréquences à discriminer, la 
finesse du « tuning » (gamme de fréquence à laquelle les neurones répondent), ainsi qu’une 
diminution des latences de réponse pour les fréquences d’intérêt (Recanzone et al., 1993).   
Ces études de plasticité suggèrent que la pertinence d’un signal acoustique pour un 
individu puisse changer et qu’un entraînement ou un conditionnement puisse avoir un effet sur 
le traitement cortical des signaux. Cependant, que se passe-t-il dans le contexte de 
communication entre congénères, où la signification des stimuli est guidée par l'interaction 
sociale ? Peu d’études ont à ce jour abordé cette question. 
En 2007, Liu & Schreiner ont montré que les latences des réponses des neurones du 
cortex auditif primaire étaient plus courtes suite à la diffusion de cri de souriceaux chez les 
souris qui avaient eu des jeunes que chez des souris n’en ayant jamais eu. De plus, la quantité 
d’information portée par les trains de potentiels d’action des neurones (mesurée en bits) est 
plus élevée chez les souris ayant eu des jeunes que chez les autres. En 2009, Galindo-Leon et al., 
ont mis en évidence que l’écoute des cris des souriceaux provoquait une inhibition plus forte des 
neurones codant les gammes de fréquences autour de celle des cris des jeunes (60 à 80kHz), 
chez les souris ayant eu des jeunes que chez des souris n’en ayant jamais eu. Cette différence 
entre les souris vierges et celles ayant eu des jeunes suggère que l’inhibition des bandes de 
fréquences latérales peut améliorer la détection et la reconnaissance des cris de jeunes 
notamment en augmentant le contraste entre les réponses évoquées par les neurones codant les 
hautes fréquences (dans lesquelles sont comprises les vocalisations des souriceaux) et les 
réponses des neurones codant des sons de fréquences différentes comme le bruit de fond.  
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L’ensemble de ces phénomènes montre qu’il existe une plasticité corticale favorisant la 
détection et la discrimination des signaux de communication ayant une signification pour 
l’individu. La majorité des enregistrements de ces études a été réalisée dans le cortex auditif 
primaire, et très peu dans le cortex auditif secondaire. Ainsi, reste à déterminer précisément 
comment sont représentés les signaux qui ont une signification au-delà du cortex auditif 
primaire, comme par exemple les vocalisations d’un individu connu par rapport à celles d’un 
individu inconnu.  
 
1.3 Modèle d’étude : l’oiseau chanteur 
1.3.1 Communication chez l’oiseau chanteur 
Actuellement les oiseaux sont considérés comme un modèle animal d’étude de la 
perception des signaux de communication de l’espèce. Les vocalisations des oiseaux chanteurs 
présentent de nombreuses similitudes avec la parole humaine autant du point de vue de la 
production que de la perception (pour revues, Doupe and Kuhl, 1999; Berwick et al., 2011). 
Chez la majeure partie des espèces d’oiseaux chanteurs on distingue deux grandes 
catégories de signaux acoustiques de communication, les cris et les chants, qui diffèrent non 
seulement par leur aspect acoustique mais également en termes de fonction et d’apprentissage. 
Les cris et les chants des oiseaux jouent un rôle prépondérant dans leurs relations sociales. Les 
cris peuvent être émis pour prévenir d’un danger, d’une intrusion dans un territoire ou bien 
encore pour signaler sa présence ou garder le contact social. Quant aux chants ils sont chez de 
nombreuses espèces utilisés par les mâles pour attirer les femelles durant les périodes de 
reproduction, ou pour la défense de leur territoire. Les cris sont habituellement des éléments, ou 
notes, isolés et de courte durée alors que les chants sont des enchaînements de plusieurs notes, 
ou syllabes, successives et séparées par des intervalles de silence. 
Au sein d’une même espèce les chants présentent une syntaxe, les syllabes qui 
composent le répertoire de l’oiseau sont arrangées temporellement de manière bien précise 
propre à l’espèce (fig. 2)(Berwick et al., 2011). D’une manière générale, il a été démontré que 
chez l’oiseau chanteur les vocalisations véhiculent de l’information sur l’identité de l’émetteur et 
ce à différents niveaux d’identité comme l’espèce, le groupe d’appartenance, et enfin 
l’individualité (Hausberger et al., 1995; Hausberger, 1997; Mathevon and Aubin, 2001; Charrier 
et al., 2004; Aubin et al., 2007). 
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1.3.2 Bases neurales du traitement auditif chez l’oiseau 
Depuis les années 70, et les travaux de F. Nottebohm (Nottebohm and Arnold, 1976; 
Nottebohm et al., 1976), de nombreuses études neuro-anatomiques ont permis de montrer que 
les oiseaux chanteurs possèdent un ensemble d’aires cérébrales impliquées dans le traitement 
des vocalisations ainsi que dans la production et l’apprentissage du chant. 
 
1.3.2.1 Neuro-anatomie 
D’un point de vue historique, les études se sont d’abord focalisées sur les régions 
impliquées dans la production du chant et ont permis de caractériser deux circuits distincts et 
complémentaires (Nottebohm et al., 1976; Bottjer et al., 1984; Scharff and Nottebohm, 1991; 
Vates and Nottebohm, 1995; pour revue, Jarvis, 2007). Le premier circuit correspond au contrôle 
moteur du chant et comprend notamment deux noyaux, le HVC (acronyme) et le Robust nucleus 
of the Arcopallium (RA). Après une lésion d’un de ces deux noyaux, les oiseaux ne chantent plus. 
Le second circuit est vu comme un circuit d’apprentissage, il comprend des régions comme la 
partie latérale du noyau magnocellulaire du nidopallium antérieur (LMAN) et l’aire X, régions 
analogues aux ganglions de la base chez les mammifères, et dont les lésions chez le juvénile 
altèrent le développement et l’apprentissage du chant.  
Ensuite les études se sont portées sur les régions impliquées dans le traitement auditif 
des signaux acoustiques. Comme chez les mammifères, il existe des voies directes et des voies 
indirectes reliant le noyau cochléaire aux noyaux du tronc cérébral (Theunissen and Shaevitz, 
2006). À ce niveau, ces voies convergent vers le noyau dorso-latéral du mésencéphale (MLd), qui 
est l’analogue du colliculus inferieur (IC) des mammifères. 
Ensuite le MLd projette vers l’ovoidalis (Ov) du thalamus, qui projettera à son tour dans 
le télencéphale au niveau d’une région appelée le champ L, analogue du cortex auditif primaire 
chez les mammifères. Le champ L se subdivise en plusieurs sous-régions (L1, L2a, L2b, L3). L1 et 
L3 relient le cortex auditif primaire à deux aires, le nidopallium caudo-median (NCM) et le 
mesopallium caudal (CM), équivalentes aux aires auditives secondaires chez les mammifères 
(fig. 3). 
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Figure 2 : Spectrogramme d’un chant de diamant mandarin mâle. Le début du chant correspond à 
des notes introductives, suivies de motifs composés de plusieurs syllabes et répétés plusieurs fois.  
 
 
 
 
 
 
Figure 3 : Schéma du système auditif cérébral des oiseaux chanteurs (A) et des connections entre les 
différentes aires auditives (B). En jaune est représenté l’Ovoidalis (Ov), une région du thalamus 
auditif. En marron sont représentés le champ L et ses différentes subdivisions, qui sont analogues aux 
aires auditives primaires chez les mammifères. En vert il s’agit des aires analogues aux aires auditives 
secondaires des mammifères : le nidopallium caudomedian (NCM) ainsi que le mesopallium 
caudomedian (CMM) et le mesopallium caudo lateral (CLM). Ce dernier projette sur le HVC (en bleu) 
qui fait partie des noyaux de la production du chant.  
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1.3.3 Codage des signaux acoustiques dans le télencéphale 
1.3.3.1 Au niveau du champ L  
Au sein du champ L, une grande partie des neurones répondent à des sons complexes 
mais aussi à des sons purs et, comme au niveau du cortex auditif primaire des mammifères, ces 
réponses sont organisées selon une tonotopie (Müller and Leppelsack, 1985; Gehr et al., 1999). 
De plus, pour la plupart des neurones du champ L, leurs réponses à des signaux complexes, 
comme des chants, peuvent s’expliquer par leurs réponses à certains signaux acoustiques 
simples (Müller and Leppelsack, 1985).  
Si cette idée a d’abord reposé sur une étude au cours de laquelle des signaux acoustiques 
simples et plus complexes étaient utilisés (Müller and Leppelsack, 1985), de nouveaux 
arguments ont été récemment apportés par des études faisant appel à une autre approche 
méthodologique. Cette approche consiste à enregistrer les réponses des neurones à un très 
grand nombre de signaux complexes différents, comme les chants, pour en déduire à quels 
paramètres acoustiques étaient sensibles les neurones, et à partir de là, d’essayer de prédire 
comment répondra un neurone lors de la présentation d’un stimulus donné et mesurer la 
corrélation entre la prédiction et les réponses observées (méthode des STRF, spectro-temporal 
receptive field). C’est cette approche qu’ont utilisé Sen et al., (2001) en enregistrant les réponses 
des neurones auditifs au niveau du champ L à un grand nombre de chant d’individus 
conspécifiques. De cette manière, ils ont pu montrer qu’au sein du champ L, certains neurones 
répondent à des éléments simples du son, comme une gamme de fréquence, alors que d’autres 
répondent à des combinaisons de fréquence (harmoniques) ou bien à des modulations de 
fréquences particulières. De plus, les chants sont très riches en modulation d’amplitude et 
certains neurones répondront à une modulation d’amplitude montante ou descendante, alors 
que d’autres seront sélectifs pour des modulations d’amplitude lentes ou rapides. Par 
conséquent, il existe des groupes fonctionnels de neurones qui sont caractérisés soit, par des 
réponses à toute une large gamme de fréquence ou simplement à un sens de modulation de 
fréquence ou d’amplitude, soit, par des réponses à des paramètres très précis comme une 
fréquence particulière ou une certaine pente de modulation de fréquence ou d’amplitude 
(Woolley et al., 2009). On retrouve ces groupes fonctionnels du thalamus auditif dans le 
diencéphale au champ L dans le télencéphale (Amin et al., 2010). 
 
1.3.3.2 Au niveau d’une aire auditive secondaire, le NCM.  
Dans leur étude de 1985, Müller et Leppelsack mirent en évidence des différences entre 
le cortex auditif primaire (champ L) et les aires auditives cérébrales qui l’entourent et vers 
lesquelles il envoie des projections (NCM et CMM) notamment en montrant qu’il y avait un plus 
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grand nombre de cellules ne répondant qu’à des signaux complexes au sein du NCM (19% des 
cellules enregistrées dans cette aire), que dans le champ L (5% des cellules enregistrées dans 
cette aire). Ils montrèrent également, que dans l’ensemble de ces aires auditives, les cellules qui 
ne répondaient qu’à des sons complexes pouvaient être divisées, au moins, en deux sous-
groupes : celles qui étaient sensibles aux modulations d’amplitude et celles qui étaient sensibles 
à la structure en fréquence des stimuli.  
D’autres études ont, par la suite, montré que par rapport au champ L, une plus grande 
proportion de neurones au sein des aires auditives secondaires, et notamment du NCM, réalisent 
une intégration non-linéaire des signaux. Autrement dit l’activité évoquée par la présentation 
d’un signal complexe ne peut pas être prédite en se basant simplement sur les propriétés 
auditives définies à partir du STRF (Palmer, 1995; Sen et al., 2001) et la réponse évoquée par 
une vocalisation donnée ne résulte pas de la somme des réponses aux différents éléments 
acoustiques qui constituent cette vocalisation (Ribeiro et al., 1998). Par conséquent, la 
proportion de neurones réalisant une intégration non-linéaire des signaux augmente au fur et à 
mesure que l’on progresse dans l’organisation hiérarchique des aires auditives et cette 
intégration non-linéaire peut être vue comme un moyen de générer une réponse unique à un 
signal complexe. 
À partir des années 90, des études se sont intéressées aux propriétés des neurones de 
ces aires auditives supérieures à travers une autre approche, celle consistant à évaluer le 
marquage de protéines issues de l’activation de gènes précoces. Ces études ont apporté les 
premiers éléments sur la façon dont les vocalisations sont intégrées dans cette région auditive. 
Les gènes précoces sont une catégorie de gènes qui sont activés très rapidement et de manière 
transitoire en réponse à l’excitation de la cellule. Chez l’oiseau, la majorité des études sont 
réalisées par le biais du marquage de la protéine zenk résultante de l’activation du gène précoce 
Zenk (acronyme des gènes précoces Zif-268, Egr-1, NGFI-A, et Krox-24) que l’on trouve chez les 
mammifères (Mello et al., 1992; Long and Salbaum, 1998). Ainsi, il a été montré qu’au sein du 
NCM, l’expression de Zenk est plus forte après la présentation de chants conspécifiques qu’après 
celle de chants hétérospécifiques, et que la présentation de sons purs entraînait une faible, voire 
aucune, expression de Zenk dans cette région (Mello et al., 1992, 2004; Mello, 2004). Cette 
expression en faveur des vocalisations de l’espèce dans le NCM est également retrouvée avec le 
gène précoce Fos (Bailey et al., 2002).  
Des études électrophysiologiques au sein du NCM ont été menées. Elles ont également 
montré que les neurones de cette région auditive répondent à une grande variété de signaux 
complexes comme des chants ou des cris, mais qu’ils présentent une préférence pour les 
vocalisations de l’espèce par rapport à celles d’individus d’une autre espèce ou à des sons purs 
(Chew et al., 1996a; Stripling et al., 1997, 2001). En 2007, Terleph et al., ont montré que les 
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propriétés auditives des neurones du NCM diffèrent selon l’espèce d’oiseau étudiée. En effet, les 
neurones du NCM des diamants mandarins répondent à de larges bandes de fréquence et leurs 
réponses sont soutenues dans le temps, leur permettant ainsi de répondre de manière optimale 
aux syllabes des chants de l’espèce qui sont composées d’harmoniques fortement modulées en 
fréquence et qui durent plusieurs centaines de millisecondes. Alors que chez les canaris, les 
neurones répondent quant à eux à des gammes de fréquence beaucoup plus réduites et de 
manière plus ponctuelle tout à fait adaptée aux courts sifflements dont sont composés leurs 
chants. L’ensemble des résultats génomiques et électrophysiologiques suggèrent donc que le 
NCM est spécialisé dans le traitement des vocalisations et plus particulièrement des signaux de 
l’espèce.  
Par ailleurs, ce qu’ont révélé les études portant sur le traitement auditif réalisé au sein 
du NCM, c’est une habituation des réponses lors de la présentation successive d’un même signal. 
La présentation répétée du même chant, pendant plusieurs heures le même jour ou bien une 
heure sur plusieurs jours, entraîne une forte diminution de l’expression du gène Zenk (Mello and 
Nottebohm, 1995). Cette baisse d’expression dure dans le temps car même 24h après la 
diffusion répétée d’un chant, une nouvelle présentation de celui-ci ne modifiera pas le taux 
d’expression de Zenk. Cette diminution est appelée habituation car d’une part elle n’est pas due à 
un phénomène d’épuisement des neurones mais bien à la présentation répétée d’un même 
stimulus. En effet, la présentation d’un nouveau stimulus provoque de nouveau une forte 
expression de Zenk (Mello and Nottebohm, 1995) et la présentation du même chant dans un 
contexte différent, comme un nouvel emplacement de l’enceinte ou à une intensité différente 
(dB), rétablit de nouveau une forte expression de Zenk dans le NCM (Kruse et al., 2004). Enfin, il 
apparait que cette habituation émerge au niveau du NCM car au niveau champ L (L2a,b), aucune 
expression du gène Zenk n’est observée, en dépit du fait que les neurones répondent à la 
diffusion de vocalisations (Mello and Clayton, 1994; Terleph et al., 2006). Les études 
électrophysiologiques ont également montré que la présentation répétée du même signal 
provoque une diminution du taux de décharge des neurones du NCM (Chew et al., 1995; 
Stripling et al., 1997; Terleph et al., 2006). 
L’étude de ce phénomène d'habituation des réponses neuronales a conduit à montrer 
qu’il varie en fonction du type de signal acoustique. En effet, l’habituation est plus rapide pour 
les chants d’individus d’autres espèces que pour les chants d’individus de la même espèce. De 
plus, l’habituation observée lors de la présentation de chants hétérospécifiques ne dure que 
quelques heures alors que l’habituation pour les chants conspécifiques peut durer jusqu’à 48h 
(Chew et al., 1995), c'est-à-dire qu’il faut attendre près de deux jours pour que la présentation 
du chant « habitué » provoque une réponse des neurones du NCM dont l’amplitude est 
comparable à celle de la réponse initiale. Le taux d’habituation varie aussi selon la signification 
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du signal pour l’individu : il est moins important pour le chant du tuteur que pour un chant d’un 
individu inconnu (Phan et al., 2006). Enfin, aucune habituation des réponses n’a été observée 
lors de la présentation répétée de sons purs ou de bruits blancs (Stripling et al., 1997). Ces 
résultats suggèrent que les neurones du NCM sont capables de discriminer entre différents 
signaux et notamment entre les vocalisations conspécifiques et hétérospécifiques.  
Bien qu’aucune donnée ne relie directement la diminution de l’expression du gène Zenk à 
la baisse des réponses neuronales, il est intéressant de remarquer que les stimuli qui ne 
provoquent pas, ou très peu, d’expression du gène Zenk, comme les sons purs ou le bruit blanc, 
ne provoquent pas non plus de diminution du taux de décharge des neurones du NCM. De 
surcroît, si l’on bloque la synthèse de protéines ou d’ARN, qui découle directement de 
l’expression génomique, on diminue la durée, voire on interrompt, le phénomène d’habituation 
ce qui a pour effet de rétablir des réponses électrophysiologiques similaires à la première 
présentation du signal (Chew et al., 1995). Dans la littérature, le gène Zenk est décrit comme 
pouvant être associé à des phénomènes de plasticité synaptique et de potentialisation à long-
terme dans l’hippocampe de rongeurs et peut donc jouer un rôle dans les mécanismes impliqués 
dans la mémorisation des informations (Cole et al., 1989; Wallace et al., 1995; pour revues, 
Clayton, 1997; Mello, 2004). Des études réalisées chez les oiseaux chanteurs apportent des 
arguments en faveur de cette hypothèse. En effet, il a été montré qu’au cours du développement, 
on passait d’une expression constitutive du gène Zenk dans les neurones du NCM, à une 
expression inductible par la présentation de signaux, et que cette transition s’opérait au début 
de la phase sensori-motrice pendant laquelle le jeune va mémoriser le chant du tuteur et 
apprendre à produire par imitation son propre chant (Stripling et al., 2001). En outre, une étude 
a montré qu’exposer, de nouveau, des mâles adultes au chant de leur tuteur entraînait une forte 
expression de Zenk, et que cette expression était corrélée avec le nombre de notes apprises du 
chant du tuteur, c'est-à-dire qu’au plus le mâle diamant mandarin avait intégré les notes du 
chant du tuteur dans son propre chant, au plus l’expression de Zenk est forte au sein du NCM 
(Bolhuis et al., 2000, 2001). Par la suite, une étude a montré que la lésion bilatérale du NCM par 
un neurotoxique altère la reconnaissance du chant du tuteur chez l’adulte (Gobes and Bolhuis, 
2007). Ces derniers résultats suggèrent, d’une part, un lien entre l’expression du gène Zenk et la 
mémorisation, et d’autre part, que le NCM fait partie du substrat neuronal de la mémoire du 
chant du tuteur.  
En résumé, l’ensemble de ces études a mis en évidence une spécialisation du NCM pour 
les vocalisations de l’espèce ainsi que l’existence de phénomènes de plasticité (habituation) au 
sein de cette région auditive. Le NCM apparaît également comme une aire auditive pouvant être 
impliquée dans le processus de mémorisation des informations auditives.  
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La question qui se pose maintenant est de savoir si le NCM pourrait contribuer à la 
discrimination des individus, autre que le tuteur, sur la base de leurs vocalisations (Pinaud and 
Terleph, 2008; Hahnloser and Kotowicz, 2010). Quelques études suggèrent cela. Chez les 
femelles diamants mandarins, l’expression du gène Zenk est plus forte pour le chant d’un 
individu inconnu que pour celui du mâle partenaire dans le NCM (Woolley and Doupe, 2008). De 
plus, chez l’étourneau, les réponses des neurones du NCM diffèrent selon l’information portée 
par différentes catégories de syllabes contenues dans les chants : elles sont plus fortes pour les 
syllabes hautement individualisées, suivies de celles pour des syllabes individuelles mais 
pouvant être partagées, puis enfin par les réponses pour des syllabes communes à tous les mâles 
étourneaux et servant à reconnaître l’espèce et la population (George et al., 2008). Ainsi, un 
codage des caractéristiques des vocalisations des individus pourrait avoir lieu au sein du NCM, 
rendant possible la reconnaissance des signaux de communications des congénères.  
 
1.3.4 Le diamant mandarin, un oiseau social 
Dans les études portant sur la discrimination des signaux acoustiques et leur 
représentation au sein des aires auditives, le diamant mandarin, Taeniopygia guttata, est 
certainement parmi toutes les espèces d’oiseaux chanteurs la plus utilisée en laboratoire. Dans 
son milieu naturel, les diamants mandarins vivent en groupes ou colonies de plusieurs dizaines 
d’individus et se montrent très sociaux, notamment, en maintenant constante la communication 
avec les autres individus du groupe à travers leurs vocalisations (Zann, 1996).  
Comme de nombreuses espèces d’oiseaux chanteurs, les diamants mandarins produisent 
deux types de vocalisations : les chants et les cris. Mais seuls les mâles chantent et le chant qu’ils 
produisent (chaque mâle n’en a qu’un seul) consiste en une série stéréotypée de signaux 
complexes (fig. 4). En revanche, les mâles et les femelles émettent en abondance de courts cris 
de contact appelés « têt » pour maintenir constante la communication avec les autres individus 
du groupe lorsque les individus sont regroupés ou à l’intérieur du nid (Zann, 1996). Mais 
lorsqu’ils sont éloignés ou hors de portée visuelle de congénères ils émettent alors des cris plus 
longs qui sont appelés cris de longue distance qui diffèrent dans leur structure acoustique entre 
les mâles et les femelles (Zann, 1984, 1996; Marler, 2004)(fig. 4). 
 
1.3.4.1 Reconnaissance individuelle à partir des cris 
Chez les mâles, les cris de distances, comme le chant, sont appris dès le plus jeune âge 
par imitation d’un tuteur, s’agissant la plupart du temps de leur père (Zann, 1984, 1996; 
Simpson and Vicario, 1990; Slater and Jones, 1995; Bolhuis and Gahr, 2006; Gobes et al., 2009).  
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Figure 4 : Représentation des cris de distance de deux femelles et de deux cris de mâles ainsi que du 
chant d’un mâle diamant mandarin. La partie supérieure correspond à l’enveloppe des signaux, et la 
partie inférieure au spectrogramme (fréquence en fonction du temps avec la répartition de l’énergie 
qui représentée par un gradient de couleur). Les cris de distance des femelles sont plus longs et 
beaucoup moins modulés en fréquence que ceux des mâles. De plus, le cri de distance de femelle 
possède généralement une fréquence fondamentale autour de 400-500 Hz, bien plus basse que 
celles des vocalisations mâles, comprise entre 600 et 1000Hz.   
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Dans son livre sur le diamant mandarin, Richard Zann (1996) décrit que chaque diamant 
mandarin reproduit son cri de longue distance avec une grande fiabilité, et que la structure 
acoustique des cris de mâles diffère d’un individu à un autre, au point que l’analyse de plusieurs 
caractéristiques morphologiques des cris permet de classer très fidèlement les sonagrammes 
correspondant à différents individus. À l’inverse, chez les femelles, aucun paramètre de leur cri 
n’est appris par imitation (Forstmeier et al., 2009)et bien que les spectrogrammes de leurs cris 
semblent similaires (fig. 4), l’analyse de certains paramètres acoustiques permet leur distinction 
(Vignal et al., 2004). Chez les mâles, l’apprentissage serait la cause de la forte variabilité dans les 
cris entre les individus (Forstmeier et al., 2009). De plus, certains paramètres acoustiques 
comme la gamme de fréquence ou le timbre, sont directement corrélés à la morphologie de du 
mâle ou de la femelle. Ainsi, la structure acoustique du cri de distance est unique pour chaque 
diamant mandarin (Zann, 1984, 1996; Vignal et al., 2004, 2008).  
La combinaison de paramètres acoustiques permet donc aux cris de longue distance de 
transmettre un certain nombre d’informations, comme, l’espèce, le sexe et l’identité de l’individu 
émetteur. D’un point de vue comportemental, ces informations pourraient être exploitées (Zann, 
1984; Marler, 2004). En effet, les diamants mandarins, mâles et femelles, sont capables de 
discriminer entre les cris de leur propre espèce et ceux d’une autre espèce (Okanoya and 
Dooling, 1991; Dooling et al., 1992), entre les cris de distance des mâles et ceux des femelles 
(Vicario et al., 2001; Gobes and Bolhuis, 2007). Ils sont également capables de reconnaître le cri 
de longue distance de leur partenaire sexuel (Miller, 1979; Vignal et al., 2004, 2008).  
À partir de là, comme d’un point de vue acoustique les cris de distance se situent entre 
les sons purs (qui sont des éléments acoustiques simples) et les chants (qui correspondent 
quant à eux une suite organisée de signaux complexes) et comme d’un point de vue 
comportemental, ils permettent de caractériser l’individu et de l’identifier s’il s’agit du 
partenaire sexuel, les cris de distance représentent un bon modèle de vocalisation pour étudier 
a) le substrat neuronal qui sous-tend la discrimination entre les individus et la reconnaissance 
du partenaire sexuel et b) comment sont encodés les signaux acoustiques familiers par rapport à 
ceux qui sont inconnus.  
 
1.3.4.2 Rôle du contexte social 
Les diamants mandarins sont des individus sociaux et un certain nombre d’études ont 
mis en évidence que le contexte social influait non seulement sur leur comportement mais aussi 
sur l’activité cérébrale au niveau de certaines régions.  
Les mâles produisent deux types de chant différents, appelés « dirigés » ou « non-
dirigés », selon le contexte social durant lequel ils l’émettent (Dunn and Zann, 1996, 1997). Le 
chant dirigé est émis par le mâle uniquement envers une femelle lorsque celle-ci est à ses côtés, 
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le chant non-dirigé est produit lorsque le mâle est seul, ou entouré d’autres mâles. Les deux 
chants diffèrent par le nombre de notes introductives ainsi que par le nombre de motifs répétés 
(Jarvis et al., 1998). Mais, chez les mâles, le contexte social n’a pas seulement un effet sur la 
production du chant, la reconnaissance de la femelle partenaire par le mâle sur la base de son cri 
de distance dépend également du contexte dans lequel ce cri est présenté.  
Le mâle ne montre une discrimination entre le cri de sa femelle partenaire et celle d’une 
femelle familière que s’il est placé en présence d’un autre couple de diamants mandarins, lors de 
la diffusion des cris. En présence de deux mâles ou d’un mâle et d’une femelle qui ne sont pas en 
couple, une telle discrimination ne s’observe pas (Perez et al., 2012). En revanche, les femelles 
montrent une capacité à reconnaître leur partenaire sexuel sur la base de leur cri de distance et 
ce qu’elles soient isolées (Miller, 1979) ou mises en contexte social (Vignal et al., 2008).  
Chez les mâles, la reconnaissance du cri de la femelle partenaire dépend donc du 
contexte social. Avant cette mise en évidence, deux hypothèses étaient proposées pour expliquer 
l’absence de discrimination comportementale chez les mâles sur la base des cris de femelles : la 
première suggérait qu’au vu de la plus simple structure acoustique des cris de distance femelle, 
ces vocalisations offraient moins de paramètres acoustiques individuels distinctifs pouvant 
servir aux mâles pour les discriminer (Sturdy, 2004). La seconde se basait sur le fait que, dans 
leur environnement naturel, les mâles étaient capables de reconnaître leur femelle sur la base de 
leur cri de distance et que, donc les expériences en laboratoire entraînaient la perte de cette 
faculté, probablement en modifiant le comportement naturel des mâles du fait de leur isolation 
durant les tests (Vignal et al., 2004).  
Des études génomiques et électrophysiologiques montrent que le contexte social influe 
aussi sur l’activité cérébrale dans certaines régions du cerveau (Jarvis et al., 1998; Hessler and 
Doupe, 1999). En ce qui concerne le NCM, l’expression du gène Zenk est plus forte suite à la 
diffusion du cri de distance d’une femelle lorsqu’il est entouré deux autres mâles que lorsqu’il 
est tout seul (Vignal et al., 2005). 
Ainsi, au vu de l’influence du contexte social sur la discrimination entre les cris de 
différents individus et sur l’activité des neurones du NCM, une question qui se pose est de savoir 
si l’activité des neurones du NCM évoquée par les cris de différents individus diffère en fonction 
du contexte social d’écoute. 
 
1.4 Objectif des études 
Le projet de cette thèse a été d’étudier comment le codage neuronal des vocalisations 
peut contribuer à la détection et à leur reconnaissance. La littérature sur la plasticité neuronale 
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montre que la pertinence d’un signal acoustique pour un individu peut changer la 
représentation de ce signal.  
Notre hypothèse de travail a été l’idée selon laquelle, le NCM pourrait être une région 
impliquée dans la mémorisation et la reconnaissance des signaux de communication. Dans ce 
cadre, nous avons étudié, chez des mâles et des femelles diamants mandarins, les réponses des 
neurones du NCM obtenues lors de la présentation de cris de distance produits par différents 
congénères.  
Mon projet de recherche s’est composé de 3 grands axes. 
 
1er axe : Étude des réponses des neurones du NCM à la présentation de cris de distance 
qui diffèrent par leur degré de familiarité. 
Dans un premier temps nous avons tiré parti du lien de monogamie qui unit les deux 
partenaires formant un couple et de la capacité à reconnaître le partenaire sexuel sur la base de 
son cri de distance, en cherchant à déterminer si les neurones du NCM pouvaient montrer une 
discrimination dans leurs réponses auditives entre le cri de leur partenaire sexuel et celui 
d’individus (du même sexe que le partenaire) connus ou inconnus et si ces réponses reflétaient 
le degré de familiarité de ces vocalisations. Les réponses neuronales à des cris d’un individu 
familier ou inconnu du même sexe que l’oiseau ont également été recueillies. 
Dans ce but, nous avons réalisé des enregistrements multi-unitaires et unitaires chez des 
diamants mandarins vigiles ou anesthésiés, lors de la diffusion de cris de distance.  
Afin de savoir si la mémorisation du cri du partenaire sexuel s’accompagne d’un 
changement dans la représentation de ce signal acoustique au niveau du NCM, nous avons 
cherché à savoir si la présentation du cri du partenaire sexuel s’accompagnait d’une activation 
neuronale d’une plus grande amplitude que celles induites par la présentation d’un autre type de 
cri à la fois. Pour cela, nous avons quantifié non seulement l’amplitude des réponses de la 
population générale des neurones mais aussi le nombre de neurones qui montraient une telle 
différence.  
 
2ème axe : Impact du contexte social sur les réponses des neurones du NCM à la diffusion 
de cris de distance, chez les mâles. 
Comme une étude comportementale montre que la discrimination entre le cri de la 
femelle partenaire et celui d’une femelle connue dépend du contexte social dans lequel se trouve 
le mâle, nous avons voulu déterminer si, de même, le type de contexte social influait sur le 
traitement auditif réalisé au sein du NCM. Dans ce but, nous avons recueilli, chez des mâles 
vivant en couple, les réponses des neurones du NCM lors de la diffusion du cri de la femelle 
partenaire, d’une femelle familière et d’une femelle inconnue dans plusieurs contextes sociaux 
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d’écoute: a) seul ; b) en présence de sa femelle partenaire ; c) en présence d’un couple 
d’individus familiers et enfin d) en présence de deux  mâles familiers. 
 
3ème axe : Étude des caractéristiques acoustiques des cris de distance auxquelles 
les neurones du NCM sont sensibles.  
Après avoir mis en évidence que les neurones du NCM présentaient des réponses lors de 
la diffusion de cris de distance, la question qui s ‘est posée a été de savoir comment, les cris 
étaient représentés, d’un point de vue acoustique, au niveau du NCM. En nous basant, en grande 
partie, sur une étude comportementale ayant déterminé quelles étaient les caractéristiques 
acoustiques des cris de mâles et des cris de femelles qui contribuaient à la reconnaissance du cri, 
nous avons cherché à savoir si les réponses des neurones du NCM à la présentation des cris de 
mâles et de femelles reposaient sur ces caractéristiques acoustiques. Dans cette étude, nous 
avons modifié une à une ces caractéristiques acoustiques du cri du partenaire sexuel et du 
propre cri de l’oiseau et nous avons comparé les réponses lors de la présentation de ces cris 
modifiés à celles obtenues lors de la présentation du cri original.  
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2.1 Sujets 
Un total de 19 mâles et 19 femelles diamants mandarins (Taeniopygia guttata) ont été 
utilisés pour cette thèse. Les oiseaux ont été élevés à l’animalerie du laboratoire CNPS 
(Université Paris Sud 11) avec un cycle photopériodique 12h-12h et une température ambiante 
de 22 à 25°C. Chaque individu a un accès ad libitum à la nourriture et à l’eau de boisson. Tous les 
individus avaient atteint l’âge adulte (120 jours ou plus) avant d’être sélectionnés pour les 
expériences.  
 
2.2 Groupes expérimentaux 
Tout au long de nos expériences, deux groupes expérimentaux ont été formés : le groupe 
des animaux vivant en couple et celui des animaux contrôles.  
Afin de constituer des couples, des mâles et des femelles ont été placés par paire dans 
des cages individuelles pourvues d’un nid. Nous avons considéré que deux oiseaux formaient un 
couple si, et seulement si, ils avaient donné naissance à au moins une portée d’oisillons. Une fois 
cette condition remplie, au moins 3 jours avant le début des expériences, nous avons placé 
chaque couple dans une nouvelle cage proche de celle dans laquelle vivait un autre couple de 
diamants mandarins, permettant ainsi les contacts visuels et acoustiques entre les individus. De 
cette manière, chaque couple d’oiseau a été familiarisé avec les vocalisations d’une autre couple 
de diamants mandarins, que nous appellerons par la suite individus mâle et femelle familiers.  
Chez le diamant mandarin, il a été montré que les individus pouvaient mémoriser le 
chant qui avait été entendu pendant une journée : ils répondaient comportementalement plus à 
ce chant qu’à un chant qu’ils n’avaient jamais entendu (Stripling et al., 2003). Sur cette base, 
nous avons supposé qu’en plusieurs jours les cris de distance d’un mâle et d’une femelle 
pouvaient eux aussi être mémorisés et donc devenir « familiers ». Dans nos expériences, nous 
avons utilisé au total 2 couples d’individus familiers, mais chacun des couples de diamants 
mandarins, chez lesquels les enregistrements ont été réalisés, n’a été familiarisé qu’avec un seul 
couple d’individus familiers. 
Le groupe contrôle a été composé de mâles et de femelles adultes placés ensemble dans 
une même volière mais dans une seconde pièce de l’animalerie, bien à l’écart des oiseaux en 
couple.  
 
2.3 Stimuli auditifs 
Aux oiseaux vivant en couple, il a été présenté (i) des cris de distance d’individus connus, 
comprenant celui du partenaire sexuel ainsi que ceux du mâle et de la femelle familiers, et (ii) 
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des cris de distance d’individus inconnus, c'est-à-dire ceux de congénères qui n’avaient jamais 
été entendus auparavant.  
Aux individus contrôles, nous avons diffusé les cris de distance qui avaient été 
présentées aux individus vivant en couple, mais pour ces oiseaux toutes ces vocalisations 
n’avaient jamais été entendues auparavant et étaient donc inconnues. 
 
2.3.1 Enregistrements des vocalisations 
Les cris de distance des diamants mandarin sont des vocalisations qui sont émises 
lorsqu’un individu se trouve hors de la vue de son partenaire sexuel ou de ses congénères.  
Afin d’enregistrer les cris de distance des diamants mandarins, chaque individu a été 
placé seul dans une cage individuelle et dans une pièce isolée. Pour enregistrer les cris nous 
avons utilisé un microphone Sennheiser MD46 de bande passante 40-18 000Hz, positionné à 
10cm environ de la cage et relié à un magnétophone numérique Marrantz PMD 670 (taux 
échantillonnage de 22 055Hz avec une taille d’échantillonnage de 16bits). Pour chaque couple, 
parmi toutes les vocalisations enregistrées nous avons pris soin de sélectionner un cri sans bruit 
en arrière-plan (bruits de cage, vol ou autres). 
 
2.3.2 Présentations des vocalisations  
Durant nos expériences les vocalisations ont été diffusées via une enceinte sans fil et le 
volume a été systématiquement réglé à entre 65 et 70dB à l’aide d’un sonomètre Voltcraft SL-
100. Les cris de distance ont été présentés successivement 50 fois, par blocs de 10 cris successifs 
séparés par un intervalle de silence de 5 secondes (fig. 5). Au sein de chaque bloc, les cris ont été 
séparés par 1,5 seconde de silence. Un silence de 30 secondes au moins séparait la présentation 
d’un cri de celle d’un autre cri. 
 
 
 
 
 
Figure 5 : Schéma représentant la manière dont ont été diffusées les 50 présentations de chaque cri 
de distance utilisés dans notre étude. 
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2.4 Enregistrements électrophysiologiques 
Afin de savoir si les propriétés auditives des neurones du NCM ne différaient pas selon 
l’état d’éveil dans lequel se trouvait l’oiseau, les enregistrements électrophysiologiques ont été 
réalisés de manière chronique chez des mâles et femelles vigiles et libres de leurs mouvements 
grâce à un système de télémétrie ou de manière aigüe chez des mâles et des femelles sous 
anesthésie.  
Le système de télémétrie ne nous permettait d’enregistrer l’activité neuronale que d’une 
seule électrode implantée à demeure. Les électrodes utilisées étant des électrodes de faible 
impédance, elles enregistraient l’activité multi-unitaire à partir de laquelle nous avons extrait ou 
non l’activité d’un ou deux neurones.  
Lors des enregistrements sous anesthésie, nous avons utilisé des électrodes de forte 
impédance qui nous ont permis d’enregistrer l’activité qui nous apparaissait être celle d’un seul 
neurone et de recueillir successivement l’activité de plusieurs neurones chez un même oiseau. 
 
2.4.1 Enregistrements chroniques sur animal vigile 
Un système de télémétrie a été mis au point au sein du laboratoire pour permettre de 
transmettre par ondes radio l’activité électrique recueillie par une électrode implantée dans le 
NCM.  
Une électrode de nichrome de faible impédance, est reliée à un connecteur qui est lui-
même maintenu sur le sommet du crâne de l’individu grâce à du ciment dentaire (Dentalon plus, 
Heraeus Kulzer GmbH, Germany). L’ensemble est connecté à un émetteur FM (fig. 2B, article, 
page 43), très léger, environ 2,2 grammes avec la batterie, et de petite taille (2x2x0,5cm), placé 
sur le dos de l’animal lors des expériences. À l’intérieur de la chambre d’isolation acoustique où 
les enregistrements de l’activité neuronale ont lieu, une antenne recueille l’activité et la transmet 
à un système d’acquisition 1401power de Cambridge Electronic Design (CED, Cambridge, 
United-Kingdom). L’ensemble des détails techniques sont présentés dans la partie « Méthodes » 
de l’article publié dans European Journal of Neuroscience page 42).  
Cette technique a l’avantage de permettre l’enregistrement chez un oiseau vigile qui n’est 
pas en contention. Cependant, cette technique a certaines limites. Tout d’abord une fois que 
l’électrode est placée, on ne peut plus ajuster la position de l’électrode et donc on obtient qu’un 
seul site d’enregistrement par oiseau. C’est la raison pour laquelle le nombre d‘enregistrements 
effectués chez les animaux vigiles durant ma thèse a été limité. Des oiseaux ont été implantés 
avec une deuxième électrode, mais le système de télémétrie ne permettait de recueillir que 
l’activité provenant d’une seule électrode à la fois. De plus, pour pallier au risque de ne pas 
capter de signal d’activité après l’opération chirurgicale, nous avons utilisé des électrodes de 
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faible impédance ce qui permet d’accroître la probabilité d’enregistrer l’activité de plusieurs 
neurones autour de l’électrode une fois positionnée et donc de réaliser des enregistrements 
multi-unitaires de neurones. En contrepartie il est plus difficile de différencier l’activité d’un 
neurone d’un autre dans ce type d’enregistrement, même si, pour une bonne partie d’entre eux, 
nous avons obtenu une bonne discrimination des neurones avec le logiciel Spike2 (voir analyse 
des données). Une autre limite de cette méthode est l’enregistrement d’artéfacts de mouvements 
lorsque l’animal bouge trop ce qui ne nous permettait pas d’analyser l’activité recueillie. 
 
2.4.2 Enregistrements aigus sous anesthésie 
Sous anesthésie, il a été possible de réaliser directement des enregistrements unitaires 
en approchant l’électrode de forte impédance (18MOhms, FHC, USA) suffisamment près d’un 
neurone donné pour faire en sorte que son activité ressorte par rapport au bruit de fond. Un 
intérêt de cette technique est la possibilité de multiplier les sites d’enregistrements et donc 
d’avoir une vision des réponses sur un grand nombre de neurones au sein de la population. En 
effet, on peut compter en moyenne trois sites d’enregistrement de coordonnées distinctes pour 
chaque animal avec pour chacun des sites, quatre à cinq profondeurs successives 
d’enregistrement expliquant ainsi le plus grand nombre de neurones enregistrés chez les 
animaux anesthésiés par rapport aux animaux vigiles.  
 
2.4.2.1 Chirurgie 
Les diamants mandarins ont été anesthésiés par voie gazeuse avec un mélange 
d’isoflurane, de 1 à 2,5g/l d’oxygène à un débit : 0,3l/min. Ils sont ensuite installés dans un 
appareil stéréotaxique avec la tête fixé par des barres d’oreilles. La peau du crâne est incisée 
longitudinalement et la surface de l’os est dégagée des différents tissus. Les deux fines couches 
d’os sont retirées avec la pointe d’un scalpel. Après incision de la dure-mère, l’électrode est 
descendue dans le NCM.  
Lors de nos enregistrements, nous avons utilisé l’atlas stéréotaxique de Nixdorf-
Bergweiler & Bischof, (2007) et nous avons choisi les coordonnées d’enregistrement utilisées 
dans Stripling et al, 1997.  
 
2.5 Analyse des données 
Les données électrophysiologiques ont été traitées avec le logiciel Spike2 (Cambridge 
Electronic Design, Cambridge, UK). Dans un premier temps, pour chaque enregistrement, 
surtout pour ceux où l’animal est vigile, il a fallu supprimer les artefacts ainsi que les parties trop 
fortement bruitées. En effet, comme mentionné précédemment, une des limites de 
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l’enregistrement chez l’animal vigile est que, lorsque celui-ci bouge trop, comme lorsqu’il se met 
à voler ou à sautiller plusieurs fois d’affilées pour se déplacer, cela génère des artefacts qui 
masquent l’activité des neurones. Lors des expériences de contexte social, nous avons placé un 
microphone afin d’enregistrer les échanges vocaux durant l’expérience dans le but de ne pas 
tenir compte, lors des analyses, des réponses des neurones à la diffusion d’un cri si une 
vocalisation d’un des oiseaux présents survenait au même instant. Afin de ne pas tenir compte, 
soit des artefacts, soit des réponses à un autre stimulus auditif, chaque partie suspecte des 
enregistrements a été supprimée.  
L’apparition des potentiels d’action (PA) est décelée lorsque leur amplitude dépasse un 
seuil placé au-dessus du bruit de fond (activité multi-unitaire, AMU). Ensuite les différents PA 
sont regroupés en fonction de leur similarité : forme, amplitude, durée, puis une Analyse en 
Composante Principales ou une Analyse basée sur des mesures spécifiques, permettent de 
s’assurer de la bonne séparation des unités (Harris et al., 2000). Ainsi il a été possible 
d’identifier de 1 à 4 neurones distincts (unités) selon les enregistrements réalisés.  
Enfin, pour les 50 répétions d’un même type de stimulus nous avons tracé des 
histogrammes péri-stimulus de chaque unité précédemment trouvée. Les PA sont additionnés 
par intervalle de 10ms sur les 500ms précédant chaque présentation et les 500ms à partir du 
début de celles-ci, ce qui permet non seulement de visualiser le taux de décharge en fonction du 
temps d’un neurone donné avant et pendant les 50 présentations mais également d’observer la 
grande diversité en terme d’activité entre les neurones, que ce soit en spontané ou dans la 
manière de réponde à un signal. En se servant de ces représentations un tri dans les cellules 
enregistrées a été fait : les cellules ayant un taux d’activité très faible et ne montrant aucune 
réponse aux différentes vocalisations ont été retirées des analyses. 
 
2.5.1 Mesure de la force des réponses 
Comme cela a été décrit dans la littérature, nous observons une grande diversité entre 
les neurones dans les taux d’activité spontanée ainsi que dans les patterns de réponses (Stripling 
et al., 1997). Au vu de la diversité des activités spontanées observées sur l’ensemble des cellules 
nous avons cherché à normaliser les forces des réponses des cellules entre elles. Pour cela nous 
avons utilisé l’index décrit par Stripling (1997), donné par la formule suivante :  
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Sduring représente le taux d’activité moyen pendant la présentation du stimulus, Sbaseline, le taux 
d’activité spontané sur les 500ms qui précèdent chaque répétition du stimulus. Pour chaque 
cellule, si la valeur donnée est positive cela correspond à une augmentation du taux de réponses. 
À l’inverse, si la valeur donnée est négative cela correspond à une diminution du taux de 
réponses et donc une inhibition des neurones. En outre, l’index de Stripling est borné entre les 
valeurs -1 et 1.  
Toutefois, l’inconvénient de cet indice est d’être borné entre deux valeurs limites : -1 et 1.  
Aussi, à partir du point 3.2 du chapitre 3, nous avons exprimé les réponses des neurones aux cris 
de distance à l’aide du Z-Score, un indice plus largement utilisé (Theunissen and Doupe, 1998; 
Amin et al., 2007; Thompson and Gentner, 2010). Le Z-Score est calculé à partir de la différence 
entre le taux de d’activité lors de la présentation du stimulus et le taux d’activité spontanée de la 
cellule. Il est donné par la formule suivante :  
 
 
 
Avec au numérateur, SFR est le taux moyen de décharge pendant le stimulus (Stimulus 
Firing Rate), BFR est le taux moyen de décharge spontané sur 500ms avant le stimulus (Baseline 
Firing Rate), et au dénominateur l’écart-type de la différence entre le taux d’activité pendant et 
avant le stimulus. 
Il est important de noter qu’à partir du chapitre 3.3.2 nous avons utilisé le Z-Score pour 
estimer la force des réponses aux stimuli. Nous avons également calculé l’index selon Stripling et 
al., (1997). Comme les résultats obtenus sur la base du Z-Score et de l’index sont en accord, nous 
n’avons mentionné que les valeurs de Z-Score. 
 
2.5.2 Sélectivité des cellules 
Nous avons également utilisé la mesure psychophysique d’ (Green and Swets, 1966; 
Theunissen and Doupe, 1998) afin d’estimer le degré de sélectivité des réponses des neurones 
pour un stimulus par rapport à un autre. Cet index de sélectivité entre deux stimuli prend en 
compte les réponses durant la présentation des stimuli mais aussi la variabilité de ces réponses 
sur les 50 présentations de chacun de ces stimuli. Cet index permet de savoir si une cellule se 
montre sélective entre deux vocalisations A et B et il est donné par la formule suivante :  
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Où,  correspond à la réponse moyenne pour le stimulus A et B, et σ2 à la variance de cette 
réponse. L’index d’ est positif, si la cellule répond plus au stimulus A qu’au stimulus B. 
Inversement, l’index d’ est négatif, si la cellule répond plus au stimulus B qu’au stimulus A. Les 
neurones ont été classés comme sélectifs, lorsque le d’ dépassait une valeur seuil (supérieur à 1 
ou inférieur à -1). Comme nous l’avons vérifié par un test statistique réalisé sur chaque neurone 
qui présentait un indice >1 ou <-1, une telle valeur du d’ est obtenue lorsque le neurone répond 
significativement plus à un stimulus qu’à l’autre (p<0,001).  
 
2.5.3 Statistiques 
La normalité des populations de neurones enregistrés a d’abord été testée avec le test de 
Liliefors (p<0,05). La majeure partie de nos tests sont des tests paramétriques, mais dans 
certains cas nous avons utilisé l’équivalent en tests non paramétriques. Pour comparer les forces 
des réponses aux différents cris de distance, nous avons utilisé un test de modèle linéaire 
général en spécifiant si besoin les facteurs à prendre en compte (groupe expérimental, sexe des 
individus ou des vocalisations présentées). Les différences dans les distributions des réponses 
ont été testées avec un test de χ2. 
 
  
S
 34 
 
 
 
 35 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Chapitre 3.   
Réponses des neurones du 
NCM à la présentation de 
cris : effet de la 
familiarisation 
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3.1 Introduction 
La vie en groupe social impose aux individus de reconnaître leurs différents congénères. 
Les signaux de communication permettent aux individus de les classifier comme étant de la 
même espèce ou d’une autre espèce, familier ou inconnu, partenaire ou non partenaire, parents 
ou non (Theunissen and Shaevitz, 2006). Chez le diamant mandarin, les cris de longue distance 
sont des signaux qui peuvent transmettre des informations sur le sexe et l'identité de l'oiseau 
(Vicario et al., 2001; Vignal et al., 2004). Comme quelques études le suggèrent, le NCM semble 
particulièrement impliqué dans la reconnaissance des vocalisations d’individus familiers 
(Woolley and Doupe, 2008). Dans cette partie, nous avons voulu déterminer si la mémorisation 
du cri de distance d’individus devenus familiers s’accompagne des changements dans la 
représentation de ce signal dans une aire auditive supérieure, le NCM. 
Pour cela les réponses des neurones du NCM ont été enregistrées lors de la présentation 
du cri de longue distance du partenaire sexuel, d’individus familiers (mâles et femelles) et 
d’individus inconnus (mâles et femelles également).  
Tout d’abord, les résultats obtenus chez les femelles sont présentés. Nous avons  
comparé les réponses des neurones du NCM aux cris de mâles dans un premier temps, puis dans 
un second temps aux cris de femelles, pour enfin comparer les réponses des neurones aux cris 
de mâles et à celles obtenues aux cris de femelles.  
Ensuite, ce sont résultats obtenus chez les mâles qui seront présentés, en commençant 
par les réponses des neurones aux cris de femelles, puis aux cris de mâles, après quoi nous avons 
comparé les réponses neurones aux cris de femelles et de mâles.  
Enfin, dans une dernière partie, comme ce sont les mêmes cris d’individus (mâles et 
femelles) familiers et inconnus qui ont été présentés aux mâles et aux femelles, nous avons pu 
comparer les réponses recueillies chez les femelles à celles recueillies chez les mâles dans le but 
de déterminer s’il existe une différence dans le traitement des cris de distance au niveau du NCM 
entre les deux sexes. 
 
3.2 Techniques et méthodes 
Sujets. Dans cette partie, nous avons réalisé les expériences sur des individus mâles et 
femelles vivant en couple (13 femelles et 14 mâles) ainsi que sur des individus contrôles (5 
femelles et 4 mâles). 
Stimuli. Pour les oiseaux vivant en couple nous avons présenté de manière aléatoire les 
cris connus, contenant le cri de distance du partenaire sexuel ainsi que le cri d’un mâle et d’une 
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femelle familiers, et les cris inconnus, qui correspondent aux cris de distance d’un mâle et d’une 
femelle inconnus, dont les vocalisations n’avaient jamais été entendues avant l’expérience.  
Pour s’assurer que les réponses des neurones du NCM reflètent le degré de familiarité 
des vocalisations diffusées, nous avons également présenté l’ensemble des cris ci-dessus à des 
individus contrôles, mâles et femelles, qui ne les avaient jamais entendus auparavant. Aussi, 
pour tous les animaux contrôles, les cris de distance diffusés sont inconnus et ont donc la même 
signification. Les termes « femelle familière » ou « cri familier » seront néanmoins utilisés chez 
les animaux contrôles en référence à leur statut chez les individus en couple.  
Enregistrements électrophysiologiques. Les enregistrements multi-unitaires de 
l’activité de neurones du NCM chez les oiseaux en couple nous ont permis dans un premier 
temps de déterminer comment répondent les neurones aux différentes vocalisations et s’ils 
répondent plus fortement aux vocalisations connues qu’aux vocalisations inconnues. Ensuite, 
grâce aux enregistrements unitaires de neurone réalisés sous anesthésie chez les oiseaux en 
couple et contrôles, nous avons exploré comment chacune des vocalisations est représentée au 
sein du NCM et déterminé si la mémorisation des signaux de communication entraîne un 
changement des réponses au sein du NCM 
Analyse de données. Pour évaluer les forces des réponses des neurones aux différents 
signaux, nous avons calculé un indice normalisé, le Z-Score (voir chapitre 2, Techniques et 
méthodes générales). Nous avons également cherché à estimer la sélectivité des neurones pour 
un cri donné par rapport à un autre. Pour cela, nous avons calculé pour chaque cellule un index 
de sélectivité, noté d’.  
De précédentes études rapportent que l’expression de gènes précoces ainsi que le taux 
de réponse diminuent en fonction de la répétition des signaux (Mello et al., 1992; Chew et al., 
1995, 1996a; Stripling et al., 1997). Aussi, nous avons étudié l’effet de la répétition des stimuli 
sur l’amplitude des réponses des neurones du NCM. Pour cela nous avons comparé la fréquence 
d’émission des potentiels d’action lors de la diffusion du premier cri à celle obtenue lors des cinq 
dernières présentations (45 à 50). Nous avons calculé la moyenne du taux d’activité des 
neurones sur ces cinq cris. Cette comparaison nous a permis de savoir s’il y avait un effet de la 
répétition du cri pour chaque type de cri. Ensuite, afin de savoir si une différence dans 
l’amplitude des réponses entre deux cris n’était pas due à une différence dans le taux 
d’habituation et si l’effet de la répétition des cris ne différait pas selon le type de cri, nous avons 
recherché s’il y avait une interaction significative entre le type de cris et l’effet répétition.   
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3.3 Études des réponses des neurones du NCM à 
la présentation de cris : chez les femelles  
3.3.1 Réponses aux cris de mâles 
 
Article :  
Social experience affects neuronal responses to male calls in adult female zebra finches. 
Menardy F, Touiki K, Bouaziz J, Dutrieux G, Vignal C, Mathevon N and Del Negro C. 
European Journal of Neuroscience, 2012 
 
Les femelles diamants mandarins sont capables de reconnaître leur mâle partenaire sur 
la base du cri de distance qu’il émet (Vignal et al., 2008). Sur cette base, nous avons cherché à 
savoir si les réponses neuronales évoquées au sein du NCM lors de la diffusion de cris de mâles 
dépendaient du degré de familiarité du cri présenté (partenaire sexuel, mâle familier et enfin 
mâle inconnu). 
 
3.3.1.1 Résultats 
Nos résultats révèlent que chez les femelles vivant en couple, que ce soit chez les 
femelles vigiles ou chez les femelles anesthésiées, les neurones du NCM répondent plus 
fortement aux cris connus (partenaire sexuel et mâle familier) qu’aux cris inconnus. En 
revanche, chez les femelles contrôles, pour qui tous les cris diffusés n’avaient jamais été 
entendus auparavant, la force des réponses ne diffère pas entre les cris. Une analyse des 
réponses des neurones enregistrés chez les femelles anesthésiées montre, que a) ce sont les 
neurones qui répondent peu au cri du mâle inconnu qui présentent une préférence pour les cris 
connus par rapport au cri inconnu et b) que plus de neurones répondent faiblement au cri du 
mâle inconnu chez les femelles en couple que chez les femelles contrôles. Ainsi, il apparaît que le 
contraste dans la force des réponses aux différents cris est augmenté chez les femelles en couple 
par rapport aux femelles contrôles. Cet effet de contraste est également mis en évidence lorsque 
le degré de sélectivité des neurones est évalué. Un plus grand nombre de cellules se montrent 
sélectives (d’>1) pour le cri du partenaire sexuel ou du mâle familier par rapport au cri inconnu 
chez les femelles en couple que chez les femelles contrôles. Enfin, des analyses prenant en 
compte l’information contenue dans l’organisation temporelle des décharges neuronales 
évoquées lors de la diffusion des cris montrent que la discrimination qui peut s’opérer sur la 
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base des motifs temporels d’activité est plus importante chez les femelles en couple que chez les 
femelles contrôles. 
 
3.3.1.2 Conclusion 
 Nos résultats suggèrent donc que, chez les femelles diamants mandarins, le NCM est 
impliqué dans le codage des vocalisations ayant acquis une signification. Ils suggèrent également 
que la mémorisation des cris d’individus lors d’interactions sociales induit des changements 
dans la représentation des signaux acoustiques au sein du NCM.  
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3.3.2 Réponses aux cris de femelles 
3.3.2.1 Introduction 
Les résultats concernant les cris de mâles ayant montré que les neurones du NCM sont 
capables de discriminer entre des vocalisations de mâles connus et inconnus, nous avons alors 
voulu savoir si, les réponses des neurones différaient entre le cri d’une femelle familière et celui 
d’une femelle inconnue. 
 
3.3.2.2 Réponses auditives chez les femelles vigiles 
En utilisant le système de télémétrie miniature, les réponses de 14 sites ont été 
enregistrées dans le NCM de 8 femelles en couple. Comme le montrent les figures 6A et 6B, la 
présentation d’un cri de distance de femelle, qu’il soit connu ou inconnu, provoque une forte 
augmentation du taux de décharge des neurones du NCM. Mais, sur la base du Z-Score, cette 
augmentation est significativement plus forte lors de la diffusion du cri de la femelle familière 
que lors de la présentation du cri de la femelle inconnue (F1,13=4,53 ; p=0,04)(fig. 6C). Comme on 
peut le voir sur la figure 6D, cela est dû au fait que plus de cellules ont de fortes valeurs de Z-
Score pour le cri de la femelle familière que pour le cri de la femelle inconnue.  
Afin de savoir si la population de neurones enregistrée montrait une sélectivité en faveur 
des vocalisations connues par rapport aux vocalisations inconnues nous avons calculé un index 
de sélectivité, noté d’, pour chaque site d’enregistrement (voir chapitre 2, Techniques et 
méthodes générales). Les résultats indiquent une sélectivité moyenne en faveur du cri de 
distance de la familière par rapport au cri de l’inconnue (d’ ± écart-type, 1,39 ± 0,63). Plus en 
détail, cette sélectivité en faveur du cri de la femelle familière est due au fait que 7 sites 
d’enregistrements multi-unitaires sur 14 affichent un d’>1, alors que seulement 4 sites révèlent 
un d’<-1, soit une sélectivité pour le cri de la femelle inconnue (fig. 6E). 
Les neurones du NCM montrent une diminution de la force des réponses lors de la 
présentation répétée de stimuli auditifs (pour revues, Mello, 2004; Mello et al., 2004). Nous 
avons également observé un tel phénomène d’habituation lors de la présentation répétée de cris 
de femelles, qu’elles soient familières ou inconnues. Si l’on compare les taux de décharge entre la 
1ère présentation et les 5 dernières présentations (45 à 50) nous observons une forte diminution 
des décharges neuronales (cri 1 Vs. cris 45-50, effet répétition, F1,12=36,85 ; p<0,0001). Une 
étude a montré que cette diminution (ou habituation) était plus forte pour des chants qui 
n’avaient jamais été entendus que pour des chants connus (Phan et al., 2006). Toutefois, nos 
analyses statistiques ne révèlent pas d’interaction entre l’effet répétition et l’effet type de cri 
(F1,12=0,17 ; p=0,69). De ce fait la différence dans le Z-Score moyen entre le cri de la femelle 
familière et celui de la femelle inconnue n’est pas due à une différence dans le taux d’habituation 
entre les deux cris. 
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Figure 6 : Exemple de réponse d’une cellule aux cris de la femelle familière (A) et d’une femelle 
inconnue (B) chez les femelles vigiles. La partie supérieure représente les rasters, chaque point 
correspond à un potentiel d’action et chaque ligne à une présentation du cri concerné, la partie 
inférieure représente le péri-stimulus-histogramme (PSTH), le nombre total de PA par bin de 10ms, 
l’enveloppe des cris de femelles indique le début et la fin des vocalisations. La cellule présentée 
répond plus au cri de la femelle familière qu’à celui de la femelle inconnue. On retrouve cette 
préférence sur l’ensemble de la population enregistrée (C). Comme on le voir en (D), une partie des 
neurones affichent des réponses (Z-Score) plus grandes pour la femelle familière. De plus, certains 
neurones se montrent sélectifs pour le cri de la femelle familière (d’>1)(E). 
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3.3.2.3 Chez les femelles anesthésiées 
Les réponses aux vocalisations de 64 cellules bien différenciées ont été enregistrées chez 
les femelles en couple, et de 56 cellules chez les femelles contrôles. Dans la très grande majorité 
des cas, la présentation de cris de femelle se traduit par une forte augmentation du taux de 
décharge des neurones (fig. 7A, 7B). Nos résultats montrent que chez les femelles en couple, la 
présentation du cri de la femelle familière induit des réponses significativement plus fortes que 
celui de la femelle inconnue (F1,63=7,73 ; p=0,007)(fig. 7C). En revanche, chez les femelles 
contrôles, les neurones du NCM répondent avec autant de force quels que soient les cris de 
distance de femelles présentés (F1,55=1,14 ; p=0,29)(fig. 7D). Ces résultats suggèrent donc que 
l’augmentation des réponses observée chez les femelles en couple ne repose pas sur la structure 
acoustique du cri de distance, mais, plutôt sur le degré de familiarité.  
Afin de déterminer à quoi était due cette augmentation des réponses pour le cri de la 
femelle familière, nous avons représenté les distributions cumulées des valeurs de Z-Score chez 
les femelles en couple et contrôles (fig. 7E, 7F). Chez les femelles en couple, on remarque un 
décalage significatif vers la droite de l’ensemble de la distribution des valeurs de Z-Score pour le 
cri de la femelle familière par rapport à celle pour le cri de la femelle inconnue (intervalles de 
0,2 ; χ2=29,64 ; dl=14 ; p=0,008), indiquant que l’ensemble de la population de cellules répond 
plus fortement au cri de la femelle familière qu’au cri de la femelle inconnue. En revanche si l’on 
regarde les distributions chez les femelles contrôles, nous ne voyons pas une telle différence 
dans les distributions aux cris de femelles (intervalles de 0,2 ; χ2=17,88 ; dll=14 ; p=0,21).  
Nous avons également comparé les valeurs des Z-Scores pour le cri de distance de la 
femelle familière et de la femelle inconnue entre les femelles en couple et contrôles. Bien que 
chez les femelles en couple le cri de la femelle familière entraîne des réponses plus fortes de la 
part des neurones, nous n’observons aucune différence significative entre les valeurs de Z-
Scores pour le cri de la familière entre les deux groupes de femelles (test t, échantillon 
indépendants ; t118=1,75 ; p=0,08). Aucune différence n’est pas non plus observée entre les 
valeurs de Z-Scores pour le cri de la femelle inconnue entre les femelles en couple et contrôles 
(t118=0,73 ; p=0,47). 
En moyenne, les neurones chez les femelles vivant en couple ne se montrent pas plus 
sélectifs pour le cri de la femelle familière que pour celui de la femelle inconnue et cela n’est pas 
différent de ce que nous pouvons mesurer chez les femelles contrôles (d’ ± écart-type, femelles 
en couple Vs. femelle contrôles, 0,25 ± 0,08 Vs. 0,14 ± 0,05, t1,118=-1,12; p=0,27).  En revanche, 
nous remarquons que la distribution des d’ est plus étalée chez les femelles en couple que chez 
les femelles contrôles (fig. 8). En effet, chez les femelles en couple il y plus de cellules sélectives, 
c'est-à-dire avec un d’<-1 ou >1 (7/57 chez les femelles en couple Vs. 1 sur 68 chez les contrôles, 
χ2=37,78 ; p<0,0001).  
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Figure 7 : Exemple de réponses de neurones du NCM chez les femelles anesthésiées (A) aux cris 
d’une femelle familière (en haut) et d’une femelle inconnue (en bas). (B) réponse d’une cellule aux 
mêmes vocalisations chez une femelle contrôle qui ne les jamais entendues auparavant. 
Histogrammes des valeurs moyennes des Z-Score représentant la force des réponses aux cris de 
femelles familières (en gris) et d’inconnues (en blanc), chez les femelles en couple (C) et contrôles 
(D). Les distributions des valeurs de Z-Score pour chacune des vocalisations de femelle sont 
représentées chez les femelles en couple (E) et chez les femelles contrôles (F). 
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Figure 8 : Les distributions cumulées des valeurs de d’ montrent que le degré de sélectivité (cri de la 
femelle familière contre celui de la femelle inconnue) ne diffère pas entre les femelles en couple (en 
noir) et contrôles (en blanc). Le nombre de cellule sélectives (d’>1 ou <-1) est plus grand chez les 
femelles en couple que chez les contrôles. 
 
 
 
 
 
 
Figure 9 : Taux d’habituation exprimé en pourcentage de la 1ère réponse sur les 50 présentations des 
cris de femelles familières (en gris) et d’inconnues (en blanc) chez les femelles en couple. On peut 
voir un rapide déclin des réponses répétition par répétition pour chacun des cris de femelle. Il est à 
noter que les analyses statistiques ont été réalisées sur les taux d’émission des potentiels d’action et 
non sur les pourcentages. 
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Une des caractéristiques principales des neurones du NCM est la rapide atténuation de 
leurs réponses au fur et à mesure de la répétition du même signal acoustique (Chew et al., 1995; 
Stripling et al., 1997). Lors de nos enregistrements, nous avons observé une telle diminution de 
l’amplitude des réponses (fig. 9). La comparaison des fréquences de décharge entre la 1ère et les 
5 dernières répétitions des cris de femelles indiquent une diminution significative du taux de 
réponse chez les femelles en couple comme chez les femelles contrôles (Femelles en couple, 
F1,63=18,23 ; p<0,0001 ; Femelles contrôles, F1,55=31,85 ; p<0,0001). Mais le taux habituation ne 
diffère pas entre les cris de distance connus et inconnus que ce soit chez les femelles en couple 
(effet répétition X effet type de cri, F1,63=1,63 ; p=0,21) ou les femelles contrôles (F1,55=0,01 ; 
p=0,92). De ce fait, la différence observée dans l’amplitude des réponses (Z-score) chez les 
femelles en couple n’est pas due à une différence dans le taux d’habituation entre les deux cris. 
 
3.3.2.4 Comparaisons des réponses aux vocalisations de mâles et femelles 
D’un point de vue comportemental, les diamants mandarins sont capables de discriminer 
entre les cris de mâles et de femelles. Les femelles produisent plus de cris en réponse à la 
diffusion de cris de femelles qu’aux cris de mâles (Vicario et al., 2001; Gobes et al., 2009). Aussi 
nous avons voulu savoir si les réponses auditives permettaient de distinguer les cris des mâles 
des cris de femelles. Le cri du mâle partenaire n’a pas été pris en compte. Nos comparaisons ont 
été réalisées exclusivement sur les cris de mâles et femelles familiers ainsi qu’inconnus.  
La figure 10 montre des exemples de réponses aux cris de distance des mâles (familier et 
inconnu) et des femelles (familière et inconnue) chez une femelle vigile, une femelle en couple 
anesthésiée et une femelle contrôle. Comme on peut le voir, la présentation de cris de mâles 
comme celle de cris de femelles peut s’accompagner d’un pic d’augmentation d’activité dont le 
décours est plus ou moins rapide selon le cri considéré.  
Dans un premier temps, nous avons comparé les réponses pour le cri du mâle inconnu à 
celles obtenues pour le cri de la femelle inconnue. Chez les femelles en couple comme chez les 
femelles contrôles, aucune différence significative dans la force moyenne des réponses n’est 
observée entre le cri du mâle inconnu et celui de la femelle inconnue (femelles en couple vigiles, 
F1,13=0,08 ; p=0,78 ; femelles en couple anesthésiées, F1,63=0,0003 ; p=0,99 ; femelles contrôles 
anesthésiées, F1,55=0,49 ; p=0,49). De plus, comme nous pouvons le voir sur la figure 11A, qui 
représente les valeurs de Z-scores aux cris de mâles et de femelles inconnus, pour chaque 
groupe expérimental (femelles en couple vigile et anesthésiées, femelles contrôles anesthésiées), 
il y a autant de cellules de part et d’autre de la diagonale ce qui nous indique qu’il n’y a pas de 
préférence pour un type de cri (mâle ou femelle). 
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Figure 10 : Exemple de réponses obtenues lors de la présentation des cris de mâles (familier et 
inconnu) et de femelles (familière et inconnue) chez une femelle vigile (A), une femelle anesthésiée 
vivant en couple (B) et enfin une femelle anesthésiée contrôle (C). 
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Puis, nous avons comparé les valeurs des Z-Scores obtenues en réponses aux cris du 
mâle et de la femelle avec lesquels les femelles vivant en couple avaient été familiarisées. Encore 
une fois, les neurones ne répondent pas plus aux cris de distance du mâle familier qu’au cri de 
distance de la femelle familière (femelles en couple vigiles, F1,13=2,13 ; p=0,17 ; femelles en 
couple anesthésiées, F1,63=0,77 ; p=0,38). Chez les femelles contrôles qui n’ont pas été 
familiarisées avec ces cris de mâles et de femelles, les réponses sont similaires (femelles 
contrôles, F1,55=2,40 ; p=0,13). À nouveau, une analyse en termes de nombre de neurones qui 
répond plus à un type de cri qu’à l’autre ne révèle pas de préférence (fig. 11B). 
Comme nos résultats montrent un effet de la familiarité sur les réponses du NCM, nous 
avons voulu déterminer si chez nos femelles en couple, il existait une interaction entre le sexe 
des vocalisations et la familiarité, c’est-à-dire si en fonction du sexe de la vocalisation, l’effet de 
la familiarité était différent. Aucune interaction n’est observée entre la familiarité et le sexe des 
cris entendus (effet sexe des vocalisations X effet familiarité, Vigiles, F1,13=1,35 ; p=0,27 ; 
Anesthésiées, F1,63=0,44 ; p=0,51). Chez les femelles contrôles, étant donné qu’aucun effet de la 
familiarité et du sexe des vocalisations n’a été mis en évidence, nous n’observons pas non plus 
d’interaction entre les deux effets chez ce groupe de femelles mandarins (F1,55=0,57 ; p=0,45). 
Pourtant, la gamme de durée des cris de distance utilisés dans mon étude s’étend de 140 
à 300 millisecondes et le cri de distance des femelles dure généralement plus longtemps que 
celui des mâles, en moyenne 292ms contre 204ms (t=4,54 ; p=<0,0001). Aussi, nous avons 
analysé chez les femelles anesthésiés vivant en couple et contrôles, les réponses des neurones en 
fonction de la durée des cris de mâles et femelles (fig. 12A, 12B). Les résultats n’ont pas révélé 
de corrélation significative entre la durée des vocalisations et la force des réponses (femelles en 
couple et contrôles, p>0,39). 
Ensuite, nous avons aussi cherché à savoir si les neurones du NCM se montraient plus 
sélectifs pour les cris de mâles que pour les cris de femelles (ou réciproquement). Chez les 
femelles vigiles ou anesthésiées vivant en couple nous n’observons aucune différence dans la 
sélectivité moyenne entre les cris de mâles et de femelles (d’ ± écart-type,  Vigiles, 2,48 ± 0,74 Vs. 
1,39± 0,74 ; F1,63=3,82 ; p=0,07 ; Anesthésiées, 0,03 ± 0,12 Vs. 0,25 ± 0,08 ; F1,63=2,24 ; p=0,14). Il 
en est de même chez les femelles contrôles (d’ ± écart-type, -0,02 ± 0,08 Vs. 0,14 ± 0,05 ; 
F1,55=3,10 ; p=0,08). Donc dans l’ensemble, nos résultats suggèrent que chez les femelles 
diamants mandarins, les neurones du NCM ne sont pas plus sélectifs pour les cris de distance du 
sexe opposé que pour ceux du même sexe. 
Enfin, nous avons voulu déterminé si une cellule qui répond plus au cri du mâle familier 
qu’au cri du mâle inconnu est aussi une cellule qui répond plus au cri de la femelle familière qu’à 
celui de la femelle inconnue. Pour cela nous avons représenté pour chacune des cellules la valeur 
de l’index de sélectivité d’ pour les cris de mâles par rapport à celui pour les cris de femelles.  
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Figure 11 : Réponses des neurones au cri du mâle et de la femelle inconnus (A) ainsi que celles aux 
cris du mâle et de la femelle familiers (B). Un point représente un neurone. La diagonale indique que 
le neurone répond avec la même amplitude aux deux cris.  
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Figure 12 : Valeurs des réponses (Z-Scores) en fonction de la durée des cris de mâles (en blanc) et de 
femelles (en noir) chez les femelles en couple anesthésiées (A) et contrôles (B). Bien que les cris de 
femelles soient plus longs que ceux des mâles, les réponses des neurones sont comparables entre les 
deux sexes des vocalisations. Comparaison pour chacune des cellules enregistrées des valeurs des 
index de sélectivité entre les cris de mâles (familier contre inconnu) et les cris de femelles (familière 
contre inconnue). Chez les femelles vigiles (C) il y a plus d’enregistrements multi-unitaires qui se 
montrent sélectifs pour les cris de mâles que pour ceux de femelles. Chez les femelles anesthésiées 
en couple (D) et contrôles (E), il y a autant de cellules qui se montrent sélectives pour les cris de 
mâles que pour les cris de femelles. 
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Figure 13 : Comparaison de la sélectivité des neurones entre les cris de mâles et les cris de femelles, 
chez les femelles vigiles (A), chez les femelles anesthésiées en couple (B) et contrôles (C). Au-delà 
d’une valeur de d’>1 (traits en pointillés), les cellules sont considérées comme sélectives pour les cris 
familiers. 
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Comme on peut le voir sur la figure 13, quel que soit le groupe expérimental de femelles, 
il y une répartition équivalente de cellules de part et d’autre de la diagonale ce qui veut dire que 
dans notre population de cellules, il y a autant de cellules qui sont plus sélectives pour le cri du 
mâle familier que pour celui de la femelle familière, et inversement.  
Néanmoins, nous pouvons voir que chez les femelles vivant en couple, les cellules qui 
sont sélectives pour le cri du mâle familier ne sont pas les mêmes que celles qui sont sélectives 
pour le cri de la femelle familière (cellules avec un d’ familier Vs. inconnu>1 et d’ familière Vs. 
inconnue<1)(fig.13A, 13B). Chez les femelles contrôles, pour lesquelles toutes les vocalisations 
sont inconnues, on peut voir que les cellules ne sont pas sélectives (à une exception, elles ont 
toutes des d’<1 pour les cris de mâles et de femelles)(fig. 13C). 
Nous observons également que les index de sélectivité sont plus étalés chez les femelles 
en couple que chez les femelles contrôles, traduisant un contraste plus grand dans la sélectivité 
des neurones chez les femelles en couple par rapport aux femelles contrôles. 
 
3.3.3 Discussion des résultats obtenus chez les femelles 
L’objectif de cette étude était de déterminer si chez les diamants mandarins la 
mémorisation des cris de congénères, notamment celui du mâle partenaire, conduit à des 
changements dans la représentation de ces cris au sein du NCM. Nos résultats indiquent que 
chez les femelles vivant en couple, les neurones du NCM répondent plus fortement au cri du 
mâle partenaire par rapport au cri d’un mâle inconnu. De plus, si l’on familiarise les femelles 
avec un autre mâle quelques jours avant les expériences, nous observons que les neurones du 
NCM répondent également plus fortement aux cris de ce mâle familier qu’au cri d’un mâle 
inconnu. Cette préférence dans les réponses des neurones pour les cris de mâles connus se 
retrouve également pour les cris de femelles : les neurones répondent plus fortement au cri 
d’une femelle familière qu’au cri d’une femelle inconnue. En outre, nos expériences montrent 
que chez des femelles ne les ayant jamais entendus auparavant, la diffusion des cris utilisés chez 
les femelles vivant en couple provoquent des réponses équivalentes au sein du NCM. De ce fait, 
les réponses observées chez les animaux en couple ne sont pas dues à un paramètre acoustique 
particulier contenu dans les cris.  
Le NCM est une région auditive qui est caractérisée par une diminution des réponses des 
neurones au fur et à mesure de la présentation successive du même signal acoustique (Chew et 
al., 1995, 1996a; Stripling et al., 1997). Dans notre étude, nos données montrent une diminution 
du taux de réponse des neurones aux différents cris présentés. Toutefois, que ce soit pour les 
cris de mâles ou de femelles, nous n’observons pas de différence dans le taux d’habituation des 
réponses entre les cris connus et inconnus. Par conséquent, la différence observée dans les 
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réponses en faveur des cris connus par rapport aux cris inconnus n’est pas due à une diminution 
plus forte des réponses pour les cris inconnus sur les 50 présentations.  
Dans ces conditions, comme la différence dans les réponses en faveur des cris familiers 
chez les femelles ne peut être expliquée ni, par la présence d’un paramètre acoustique 
provoquant de fortes réponses aux cris familiers, ni, par une différence dans le taux habituation 
entre les signaux familiers et inconnus, nos résultats suggèrent que les neurones du NCM 
discriminent entre les signaux de communication connus et ceux inconnus. Sur la base de 
nombreuses études ayant montré chez les mammifères une surreprésentation des signaux ayant 
une signification au niveau cortical après un apprentissage (pour revue, Weinberger, 2004b), 
nous nous attendions à ce que la présentation d’un cri s’accompagne de réponses plus fortes de 
la part de la population globale des neurones chez les femelles pour lesquelles ce cri était émis 
par des individus connus, par rapport à des femelles pour lesquelles ce cri était inconnu. Nos 
résultats ne montrent pas une telle surreprésentation. Ce qu’ils révèlent, c’est une augmentation 
du contraste dans les réponses aux cris connus et inconnus chez les femelles en couple par 
rapport aux femelles contrôles, ce qui se traduit par un plus grand nombre de cellules sélectives 
chez les femelles en couple que chez les femelles contrôles. Ce type de représentation a déjà été 
décrit dans des études réalisées au sein du cortex auditif de mammifères (Edeline et al., 1993; 
Edeline, 1998; Fritz et al., 2003, 2005; Galindo-Leon et al., 2009). Des mécanismes liés à 
l’expérience sociale de l’individu entraîneraient donc un changement dans les réponses 
auditives des neurones au sein du NCM. Cependant, les fortes réponses aux cris familiers par 
rapport à celles induites par les cris inconnus pourraient être expliquées par l’exposition des 
individus aux vocalisations familières les jours précédant les enregistrements 
électrophysiologiques, indépendamment des interactions sociales entre les individus. Toutefois, 
chez le bruant chanteur (Melospiza melodia), une étude a montré qu’il n’y a pas de différence 
dans l’expression de Zenk au sein du NCM dorsal entre la présentation d’un chant inconnu et 
celle d’un chant auquel les oiseaux avaient préalablement été exposés deux semaines avant 
l’expérience (McKenzie et al., 2006). De plus, par le biais d’un conditionnement opérant avec un 
renforcement positif, Thompson & Gentner (2010) ont entraîné des étourneaux à discriminer 
entre deux chants de congénères, et entre chaque session d’entraînement, un troisième chant 
était présenté mais celui-ci sans aucun renforcement ni aucune valeur comportementale. De 
cette manière les auteurs ont pu mettre en évidence que la présentation des chants appris 
entraînait des réponses différentes par rapport à celle de chants inconnus, alors qu’en revanche, 
il n’y aucune différence dans les réponses entre les vocalisations inconnues et le troisième chant 
pourtant déjà entendu. Ces deux études suggèrent que la simple exposition « passive » n’influe 
pas sur les réponses au sein du NCM mais que si les vocalisations acquièrent une signification 
pour les individus, alors cela influe sur les réponses des neurones. Nos résultats suggèrent donc 
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qu’au travers de l’interaction sociale, les cris de distance d’un couple de familier ont acquis une 
signification pour les individus et que cala provoque des différences dans les réponses des 
neurones du NCM entre ces cris familiers et des cris de congénères inconnus. L’expérience 
sociale façonne donc les réponses auditives des neurones du NCM, notamment en les rendant 
plus sélectifs envers les signaux ayant une signification pour les individus. 
Enfin, si d’un point de vue comportemental, les femelles diamants mandarins sont 
capables de discriminer entre les cris de mâles et de femelles (Vicario et al., 2001), nos résultats 
ne montrent aucune différence dans la force moyenne des réponses entre les cris de mâles et de 
femelles, suggèrent ainsi qu’aucune catégorisation selon le sexe des vocalisations n’est faite au 
sein du NCM chez les femelles. Nos données rejoignent celles de Gobes et al., (2009), qui ne 
montrent aucune différence dans l’expression du gène Zenk entre les cris de mâle et de femelle 
dans le NCM médian (entre 240 à 400µm par rapport au sillon central) alors que l’expression de 
Zenk est plus forte pour les cris de femelle que pour les cris de mâle dans la partie la plus latérale 
du NCM (entre 700 et 1000µm en latéral par rapport au sillon central). Or, dans notre étude les 
enregistrements ont justement été pratiqués en moyenne entre 200 et 500µm en latéral par 
rapport à la ligne médiane. Les différentes parties du NCM semblent donc jouer des rôles 
différents dans le traitement du sexe des cris de distance. Il serait donc très intéressant de 
réaliser des expériences électrophysiologiques dans la partie latérale du NCM afin de confirmer 
la différence de traitement dans les différentes parties du NCM et plus globalement le rôle de 
cette région auditive dans la discrimination des cris de distance mâles et femelles.  
Par conséquent, comme nos résultats mettent en évidence un effet de la familiarité mais 
pas d’effet du sexe des vocalisations sur les réponses des neurones on pourrait s’attendre à ce 
que les cellules qui répondent plus aux cris du mâle familier par rapport au cri du mâle inconnu 
répondent également plus au cri de la femelle familière qu’au cri de la femelle inconnue. Or, nos 
analyses révèlent que la plupart des cellules qui sont sélectives pour le cri du mâle familier ne 
sont pas celles qui sont celles qui sont sélectives pour le cri de la femelle familière. Ainsi, en 
tenant compte du degré de familiarité, la sélectivité de certaines cellules permettrait toutefois de 
discerner les cris de mâles des cris de femelles.  
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3.4 Étude des réponses des neurones du NCM à 
la présentation de cris : chez les mâles 
 
3.4.1 Introduction 
Chez les mâles diamant mandarins, nous avons également cherché à déterminer si la 
mémorisation de cris de congénères modifiait la représentation de ces signaux au sein du NCM 
et donc si cette région auditive était, comme chez les femelles, impliquée dans la discrimination 
des cris de longue distance d’individus connus par rapport aux cris d’individus inconnus. 
 
3.4.2 Réponses des neurones du NCM aux cris de femelles 
chez les mâles mandarins 
3.4.2.1 Chez les mâles vigiles en couple 
Les réponses de 25 sites multi-unitaires chez 8 mâles diamants mandarins vigiles ont été 
enregistrées pendant la présentation du cri de la femelle partenaire, d’une femelle familière et 
d’une femelle inconnue. La présentation de des cris de distance entraine chez une très grande 
majorité des enregistrements une augmentation de l’activité des neurones et ce quel que soit le 
degré de familiarité des mâles avec les cris de femelles, ce qui se traduit par des valeurs 
moyennes de Z-Scores positives et l’absence de différence significative dans la force des 
réponses des neurones entre les différents cris de femelles (effet type de cri, F2,48=0,04 ; 
p=0,96)(fig. 14A, 14B).  
En outre, les neurones se ne montrent pas plus sélectifs envers le cri de la femelle 
partenaire par rapport au cri d’une femelle inconnue (d’ ± écart-type, -0,38 ± 0,31 ; la 
distribution ne varie pas par rapport à 0, t=-1,27 ; p=0,21), envers le cri de la femelle familière 
par rapport au cri inconnu (d’ ± écart-type, 0,05 ± 0,27 ; t=-0,18 ; p=0,86) et envers le cri de la 
partenaire que pour le cri de la familière (d’ ± écart-type, -0,39 ± 0,20, distribution ne varie pas 
par rapport à 0, t=-1,98 ; p=0,053). Si l’on regarde la distribution des valeurs de d’ (fig. 14C), on 
observe qu’il y a un nombre comparable de neurones qui se montrent sélectifs pour les trois cris 
(entre 16 et 24%). En résumé, nos résultats chez les mâles diamants mandarins ne mettent pas 
en évidence une discrimination entre les vocalisations de femelles au sein du NCM chez les 
mâles. 
Nous avons également analysé l’évolution des réponses des neurones du NCM aux 
présentations répétées du cri de la femelle partenaire, familière et inconnue. En comparant les 
taux de réponses entre la première et les 5 dernières présentations de chaque cri de distance de   
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Figure 14 : Exemple de réponses multi-unitaires aux cris de longue distance de femelles chez les 
mâles vigiles (A). Aucune différence dans les forces des réponses (B) ainsi que dans la sélectivité des 
enregistrements (C) entre les différents cris de femelles. 
 
 
 
Figure 15 : Amplitude des réponses essai par essai, exprimée en pourcentage par rapport à la valeur 
initiale, au cri de la femelle partenaire (en noir), de la femelle familière (en gris) et de la femelle 
inconnue (en blanc) chez les mâles vigiles. Les premières présentations successives entraînent une 
forte diminution du taux de réponse moyen pour qu’ensuite celui-ci soit réduit de moitié de la 
15ème à la 50ème répétition.  
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femelles, nos résultats indiquent une diminution significative du taux de décharge des neurones 
(cri 1 Vs. cris 45-50, F1,24=37,46 ; p<0,001). Néanmoins, nous n’observons pas de différence dans 
le taux l’habituation des réponses entre les différents cris de femelles (effet type de cri X effet 
répétition, F2,48=0,49 ; p=0,61)(fig. 15).  
 
3.4.2.2 Chez les mâles anesthésiés en couple et contrôles 
Chez les mâles vivant en couple nous avons enregistré les réponses de 67 cellules bien 
différenciées, contre 56 cellules chez les mâles contrôles. La présentation des vocalisations de 
femelles entraîne des réponses soutenues au sein du NCM chez les deux groupes de mandarins 
(fig. 16A). Chez les mâles vivant en couple, les neurones du NCM répondent aussi fortement au 
cri de la femelle partenaire qu’au cri de la femelle familière ou bien de la femelle inconnue 
(F2,132=0,19 ; p=0,83). Chez les mâles contrôles, nos résultats ne montrent pas non plus 
différence dans la force des réponses aux différents cris de femelles (F2,110=1,04 ; p=0,36)(fig. 
16B, 16C). Les distributions cumulées des réponses au cri de la femelle partenaire sont 
similaires à celles obtenues pour le cri de la femelle inconnue chez les mâles vivant en couple 
ainsi que chez les mâles contrôles (fig. 16E, 16F). 
Chez les mâles en couple, les neurones ne se montrent pas sélectifs pour un type de cri 
que pour un autre, quel que soient les cris considérés, ce qui se traduit par des index de 
sélectivité moyen proche de 0 (d’ ± écart-type, d’ partenaire Vs. inconnue, 0,001 ± 0,10 ; d’ 
familière Vs. inconnue, -0,02 ± 0,09 ; d’ partenaire Vs. familière, -0,02 ± 0,07). Il en est de même 
chez les mâles contrôles (d’ partenaire Vs. inconnue, -0,14 ± 0,09 ; d’ familière Vs. inconnue, -
0,09 ± 0,08 ; d’ partenaire Vs. familière, -0,21 ± 0,08). Aucune des distributions des valeurs de d’ 
n’est significativement différente de zéro (tous les p>0,12). De plus, les valeurs des d’ ne 
différent entre les mâles en couple et les mâles contrôles (d’ partenaire Vs. inconnue, 
t=1,01, p=0,31 ; d’ familière Vs. inconnue, t=0,89 ; p=0,37 ; d’ partenaire Vs. familière, t=1,91 ; 
p=0,06)(fig. 17). 
Chez nos deux groupes de mâles, nous constatons une baisse significative des réponses 
des neurones au fur et à mesure de la présentation successive du même cri de femelle (chez les 
mâles en couple, cri 1 Vs. cris 45-50, F1,66=22,99 ; p<0,0001 ; chez les mâles contrôles, 
F1,55=21,50 ; p=0,0003). Cependant, nos résultats ne montrent aucune différence significative 
entre le taux d’habituation des réponses au cri de la femelle partenaire et celui pour le cri de la 
femelle inconnue (effet type de cris X effet répétition, chez les mâles en couple, F1,66=0,01 ; 
p=0,92 ; chez les mâles contrôles, F1,55=0,07 ; p=0,79). 
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Figure 16 : Exemple de 
réponses aux cris de 
femelles chez les mâles 
anesthésiés vivant en 
couple (A) et contrôles 
(B). Il n’y a aucune 
différence dans les 
réponses exprimées 
par le Z-Score ainsi que 
dans les distributions 
des valeurs entre les 
cris de la femelle 
partenaire, familière et 
inconnue chez les 
mâles en couple (C, E) 
et contrôles (D, F). 
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Figure 17 : La comparaison des distributions des index de sélectivité d’ entre les mâles en couple et 
contrôles (cri de la femelle partenaire contre cri de la femelle inconnue) montre qu’il n’y a aucune 
différence dans le degré de sélectivité entre un cri connu et un inconnu chez les mâles en couple et 
celui entre deux cris inconnus chez les mâles contrôles.  
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3.4.3 Réponses des neurones du NCM aux cris de mâles 
Nous avons également voulu savoir si les neurones du NCM répondaient différemment 
au cri d’un mâle familier par rapport au cri d’un mâle inconnu.  
 
3.4.3.1 Chez les mâles vigiles vivant en couple 
Chez les mâles vigiles vivant en couple, nous constatons que dans la grande majorité de 
nos enregistrements multi-unitaires la présentation des cris de mâles induit une importante 
augmentation du taux de décharge des neurones (fig. 18A). Toutefois, nous n’observons aucune 
différence significative dans la force des réponses entre le cri du mâle familier et celui du mâle 
inconnu (Z-Score ± écart-type, 1,22 ± 0,17 Vs. 1,05 ± 0,17 ; F1,24=1,06 ; p=0,31)(fig. 18B). De plus, 
il n’y a pas de différence dans les distributions des valeurs de Z-Scores entre le cri du mâle 
familier et du mâle inconnu (χ2=2,98 ; p=0,93)(fig. 18C) ni même dans le nombre de sites 
d’enregistrement qui répondent plus au cri du mâle familier comparé au cri d’un mâle inconnu 
(13/25, 52%). 
Nous avons exploré la sélectivité des neurones envers les cris de mâles. L’ensemble des 
enregistrements multi-unitaires affichent un index de sélectivité moyen positif (0,32 ± 0,21), 
toutefois la distribution des index de sélectivité ne diffère de 0 (t=1,59 ; p=0,12)(fig. 18D). Les 
neurones ne se sont donc pas sélectifs pour le cri du mâle familier ou du mâle inconnu. 
Chez les mâles vigiles nos résultats montrent également une habituation des réponses 
durant la présentation répétée du cri du mâle familier ou du mâle inconnu (cri 1 Vs. cris 45-50, 
F1,24=48,06 ; p<0,0001)(fig. 19). Cependant, il n’existe aucune différence dans le taux 
d’habituation des réponses entre le cri du mâle familier et celui du mâle inconnu (effet type de 
cri X effet répétition, F1,24=0,56 ; p=0,46). 
 
3.4.3.2 Chez les mâles anesthésiés vivant en couple et contrôles 
Chez les mâles anesthésiés la présentation de cris de mâles entraine une augmentation 
du taux de décharge des neurones enregistrés (fig. 20A, 20B). Toutefois, nos résultats ne 
montrent aucune différence dans la force des réponses entre le cri du mâle familier et celui du 
mâle inconnu chez les mâles en couple (Z-Score ± écart-type, 0,71 ± 0,06 Vs. 0,62 ± 0,06 ; 
F1,66=3,57 ; p=0,08)(fig. 20C) ou chez les mâles contrôles (Z-Score ± écart-type, 0,75 ± 0,07 Vs. 
0,73 ± 0,08 ; F1,54=0,13 ; p=0,72)(fig. 20D).  
Chez nos deux groupes expérimentaux, les distributions des réponses sont superposées, 
indiquant qu’il n’y a pas de différence dans la manière de répondre des neurones au cri du mâle 
familier par rapport au cri du mâle inconnu (intervalles de 0,2 ; mâles en couple, χ2=9,05 ; 
dll=12 ; p=0,70 ; mâles contrôles, χ2=12,02 ; dll=12 ; p=0,44)(fig. 20E, 20F).   
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Figure 18 : Chez les mâles vigiles, les cris de longue distance du mâle familier et du mâle inconnu 
provoquent des réponses comparables lors de leur présentation. La figure (A) donne un exemple de 
réponse d’un site d’enregistrement aux deux cris de mâles. Les moyennes des forces des réponses 
des 14 sites d’enregistrements multi-unitaires, exprimées par le Z-Score (B), indiquent que les 
neurones répondent aussi fortement au cri du mâle familier qu’au cri du mâle inconnu. De plus, nous 
observons que la distribution des réponses entre le cri du mâle familier et du mâle inconnu sont 
similaires (C) et que les neurones ne sont pas sélectifs pour l’un des deux cris de mâles (D). 
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Figure 19 : Taux de réponse au sein du NCM au fur et à mesure de la présentation du cri du mâle 
familier (en gris) et du mâle inconnu (en blanc). Bien que le taux de réponse diminue au fur et à 
mesure de la diffusion des 50 itérations des cris, il n’y a pas de différence dans la baisse des réponses 
entre les cris des deux mâles. 
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Nos résultats montrent que chez les deux groupes expérimentaux les neurones 
enregistrés ne sont pas sélectifs pour un cri de mâle par rapport à un autre, ce qui se traduit par 
des index de sélectivité moyen proche de 0 (d’ ± écart-type, chez les mâles en couple, 0,19 ± 0,10, 
chez les mâles contrôles, 0,23 ± 0,10). De plus, les distributions des index de sélectivité entre les 
mâles en couple et contrôles sont identiques et nous n’observons pas de différence entre les 
deux distributions (t121=0,33 ; p=0,74)(fig. 21). Enfin, il n’y a pas plus de neurones sélectifs pour 
le cri du mâle familier ou pour le cri du mâle inconnu chez les mâles en couple (13 cellules sur 
les 67 enregistrées affichent un d’<-1 ou >1) que chez les mâles contrôles (9/56 
cellules)(χ2=2,82 ; p=0,93).  
La présentation successive du même cri de mâle familier ou inconnu provoque une 
diminution significative des réponses des neurones du NCM (cri 1 Vs. cris 45-50, chez les mâles 
en couple, F1,65=20,72 ; p<0,0001 ; chez les mâles contrôles, F1,55=8,76 ; p<0,0001). Encore une 
fois, chez les mâles en couple nos analyses ne révèlent aucune différence dans le taux 
d’habituation des réponses entre le cri du mâle familier et celui du mâle inconnu (effet type de 
cri X effet répétition, F1,65=0,01 ; p=0,93). Il en est de même chez les mâles contrôles (effet type 
de cri X effet répétition, F1,55=0,21 ; p=0,65). 
 
3.4.3.3 Comparaisons des réponses aux vocalisations de mâles et de femelles chez 
les mâles 
Comme nous venons de le voir nos expériences ne montrent aucune différence dans le 
traitement des cris de distance mâles ou femelles connus et inconnus chez les mâles diamants 
mandarins. Cependant, nous avons voulu savoir si les neurones du NCM répondaient 
différemment aux cris de mâles par rapport aux cris de femelles (effet du sexe des vocalisations). 
Comme chez les femelles mandarins, les comparaisons des réponses ont été réalisées entre les 
cris de longue distance de femelles et de mâles familiers et inconnus, je ne tiendrais pas compte 
des réponses au cri du partenaire sexuel (fig. 22). 
Chez les trois groupes de mâles, nos analyses ne révèlent aucune différence dans les 
forces de réponse entre les cris de mâles et les cris femelles inconnus (Vigiles, F1,24=1,73 ; 
p=0,20 ; Anesthésiés, F1,66=1,98 ; p=0,16 ; Contrôles, F1,55=0,15 ; p=0,70). De plus, comme 
attendu, aucune interaction n’a été révélée par les analyses statistiques entre le sexe des 
vocalisations et le degré familiarité chez les mâles vivant en couple vigiles et anesthésiés comme 
chez les mâle contrôles, pour lesquels tous les cris étaient inconnus (effet sexe des vocalisations 
X effet familiarité, mâles vigiles, F1,24=0,67 ; p=0,42 ; mâles anesthésiés, F1,66=3,67 ; p=0,06 ; 
mâles contrôles, F1,55=0,16 ; p=0,69). 
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Figure 20 : Réponses d’un neurone au cri du mâle familier et d’un mâle inconnu chez les mâles 
anesthésiés vivant en couple (A) et contrôles (B). Nous n’observons aucune différence dans la force 
des réponses aux différents cris de mâles autant chez les mâles en couple (C) que chez les mâles 
contrôles (D). De plus, il n’y aucune différence entre les distributions des réponses au cri du mâle 
familier et celui du mâle inconnu que ce soit chez les mâles en couple (E) ou chez les mâles contrôles 
(F).  
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Figure 21 : Aucune différence dans le degré de sélectivité des neurones entre les mâles vivant en 
couple, familiarisés avec l’un des deux cris, et les mâles contrôles pour qui les deux vocalisations sont 
inconnues. 
 
 
 
 
Figure 22 : Péri-stimulus histogrammes (comprenant 500ms avant la présentation du cri qui est 
indiquée par son enveloppe d’amplitude placée sous chaque figure). Chaque barre de l’histogramme 
représente le nombre de potentiel d’action émis toutes les 10ms et chaque point représente un PA 
lors des 50 présentations (raster). Chez nos 3 groupes expérimentaux, mâles vivant en couple vigiles 
(A), anesthésiés (B) et enfin contrôles (C), nous n’observons aucune différence dans les réponses 
entre les cris de congénères mâles, familier ou inconnu, et ceux de femelles, familière et inconnue.  
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3.4.4 Discussion des résultats obtenus chez les mâles 
Nous avons voulu déterminer s’il existe au sein du NCM des mâles diamants mandarins 
une sélectivité en faveur des cris ayant acquis une signification pour les individus. Chez les mâles 
en couple, les neurones du NCM ne présentent aucune différence dans leurs réponses au cri de la 
femelle partenaire par rapport à celui d’une femelle inconnue ou bien d’une femelle familière. Ils 
ne différencient pas non plus le cri d’un mâle familier par rapport à celui d’un mâle inconnu. 
Chez les mâles contrôles, pour lesquels toutes les vocalisations présentées étaient inconnues, 
nous n’observons pas non plus de préférence dans les réponses des neurones aux cris des 
différentes femelles et des mâles. Dans l’ensemble, nos expériences montrent que chez les mâles 
la mémorisation du cri d’un individu par le biais d’interactions sociales n’entraîne aucun 
changement dans la représentation de ce signal acoustique au sein du NCM.  
Cependant, dans cette étude, nos analyses reposent essentiellement sur le taux de 
décharge des neurones. Or, des travaux montrent que si le taux de décharge n’est pas suffisant 
pour permettre la discrimination entre les vocalisations, alors le pattern de décharge des 
neurones peut transmettre de l’information en ce qui concerne les signaux évoluant dans le 
temps comme les vocalisations (Gehr et al., 2000; Schnupp et al., 2006). Il faut garder à l’idée que 
le codage des vocalisations doit certainement reposer à la fois sur le taux de décharge et le 
pattern de décharge des neurones (Huetz et al., 2011). Par ailleurs, les décharges des neurones 
peuvent être temporellement imprécises, et une étude montre alors que le codage des 
vocalisations par un ensemble de neurones peut alors fortement augmenter la discrimination 
entre les vocalisations (Schneider and Woolley, 2010). Un codage populationnel des 
vocalisations est donc également à prendre en compte. Des analyses complémentaires seraient 
donc nécessaires pour déterminer comment sont représentées les vocalisations familières par 
rapport aux vocalisations inconnues au sein du NCM des mâles diamants mandarins. L’analyse 
du pattern temporel des décharges des neurones apparait comme une piste susceptible de 
mettre en évidence un codage des vocalisations connues au sein du NCM chez les mâles 
diamants mandarins.  
D’autres régions auditives, que celles où nos enregistrements ont été réalisés, pourraient 
être impliquées dans la discrimination des signaux appris par rapport aux signaux inconnus. Des 
études très récentes mettent en évidence des différences aussi bien dans les réponses des 
neurones que dans l’expression du gène Zenk entre le NCM dorsal et ventral. Tout d’abord, chez 
l’étourneau (Starling vulgaris), les réponses électrophysiologiques des neurones sont plus fortes 
dans le NCM ventral pour des chants inconnus que pour des chants appris lors d’un 
conditionnement opérant, alors que dans les NCM dorsal, aucune différence dans la force des 
réponses n’est mise en évidence entre les chants appris et inconnus (Thompson and Gentner, 
2010). Ensuite, chez les mâles bruants chanteurs (Melospiza melodia), alors que dans le NCM 
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ventral la présentation d’un chant inconnu provoque une expression de Zenk plus forte que la 
présentation d’un chant avec lequel les individus avaient été familiarisés pendant une semaine, 
dans le NCM dorsal aucune différence n’est observée entre les deux chants (McKenzie et al., 
2006). Bien que ces études utilisent comme signaux de communication des chants et pas des 
cris, il est possible que chez les mâles diamant mandarins, les réponses des neurones du NCM 
dorsal que nous avons recueillies ne reflètent pas la familiarité pour les cris de distance 
présentés, mais que cela soit éventuellement le cas dans le NCM ventral. 
Des études ont également mis en évidence un rôle du mesopallium caudomedian (CMM) 
dans la reconnaissance de stimuli auditifs. Tout d’abord, une première étude en 2003, rapporte 
tout d’abord que les neurones du CMM répondent plus fortement aux chants conspécifiques 
qu’aux sons synthétiques (Grace et al., 2003). Ce n’est que récemment que des études révèlent 
que les neurones présentent une forte sélectivité envers les chants appris par rapport à des 
chants de congénères inconnus mais également que l’apprentissage augmente la quantité 
d’information transmise par les trains de potentiel d’action au sein du CMM des mâles 
étourneaux (Gentner and Margoliash, 2003; Jeanne et al., 2011). De plus, l’expression du gène 
précoce Zenk est très forte durant la reconnaissance de chants familiers par rapport à de 
nouveaux chants (comprendre inconnus) ainsi que pendant l’apprentissage d’un nouveau chant 
au sein du CMM, alors qu’au sein du NCM l’expression du gène Zenk n’est importante seulement 
pendant l’apprentissage de nouveaux chants (Gentner et al., 2004). Aussi, au vu de nos résultats 
chez les mâles diamant mandarins et compte tenu de la littérature, le CMM qui pourrait être 
impliqué dans la discrimination des vocalisations connues par rapport aux vocalisations 
inconnues chez les mâles diamants mandarins. 
Enfin, le fait que nous n’observions pas chez les mâles de différence dans la force des 
réponses des neurones entre des cris d’individus familiers et des cris d’individus inconnus et 
que nous n’ayons pas réalisé de tests comportementaux permettant de déterminer si, dans nos 
conditions expérimentales, les mâles étaient capables de répondre différemment aux cris connus 
par rapport à des cris inconnus, ne nous permet pas d’exclure l’idée que les mâles de nos études 
ne discriminaient pas, d’une part, entre les cris d’une femelle connue et celui d’une femelle 
inconnue et d’autre part, entre le cris d’un mâle familier et celui d’un mâle inconnu. Jusqu’à 
présent, aucune étude comportementale n’a montré que les mâles sont capables de discriminer 
entre deux cris de mâles en fonction du degré de familiarité. En ce qui concerne les cris de 
femelles, en revanche, deux études montrent une discrimination entre des cris en fonction de ce 
degré de familiarité (Vignal et al., 2004; Perez et al., 2012) suggérant que les mâles sont capables 
de mémoriser le cri d’une femelle donnée et de répondre différemment (dans ces deux études 
par l’émission de cris) à ce cri par rapport au cri d’une femelle inconnue. Cependant, dans ces 
deux études, les mâles ne montraient une telle discrimination qu’en présence d’un autre couple 
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d’individus. De plus, l’étude de Perez et al, 2012 indique que, lorsque les mâles sont isolés, sous 
l’effet d’un stress, comme en témoigne une élévation du taux de corticostérone, ils répondent de 
la même façon à un cri d’une femelle, avec lequel ils ont été familiarisés, qu’à un cri de femelle 
qu’ils n’avaient jamais entendu. La présence d’un couple de diamants mandarins semble donc 
jouer un rôle crucial sur la façon dont les mâles répondent à la diffusion de cris de femelles. 
Étant donné cela, puisque notre étude ne met pas en évidence de réponses différentes de la part 
des neurones du NCM entre le cri d’une femelle connue et celui d’une femelle inconnue chez des 
mâles vigiles et anesthésiés seuls, la mise en évidence d’une discrimination entre ces deux types 
de cris, par les neurones du NCM, requiert peut-être le fait que le mâle soit vigile et qu’il soit 
placé dans un contexte social particulier, c’est à dire en présence d’un autre couple.  
Dans cette étude, nos résultats ne mettent pas en évidence de différence dans les 
réponses des neurones du NCM entre les cris de mâles et de femelles. De plus, il a été montré 
qu’une lésion bilatérale du NCM par un neurotoxique n’altère pas la capacité des mâles à 
discriminer entre les cris de distance de mâles et de femelles (Gobes and Bolhuis, 2007). Par 
conséquent, nos données électrophysiologiques couplées avec les résultats obtenus suite à la 
lésion du NCM n’apportent pas d’argument en faveur d’une implication du NCM dans 
discrimination entre les cris de mâles et les cris de femelles. Cependant, comme les données 
comportementales indiquent que les mâles et les femelles sont capables de discriminer entre les 
cris de mâles et les cris de femelles (Vicario et al., 2001), cela suggère que soit l’approche 
méthodologique (étude du taux d’émission des potentiels d’action des neurones du NCM lors de 
la diffusion de cris) n’est pas celle qui permet de mettre en évidence une contribution du NCM 
dans la discrimination des cris selon le sexe de l’oiseau qui les produit, soit que cette 
discrimination repose sur la mise en jeu d’un réseau de régions cérébrales qui ne requiert pas le 
traitement auditif réalisé dans le NCM.  
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3.5 Comparaison des réponses aux cris entre les 
mâles et les femelles 
3.5.1 Introduction 
De nombreuses études montrent des différences au niveau cérébral entre les mâles et les 
femelles diamants mandarins. C’est particulièrement le cas au niveau des noyaux impliqués dans 
la production du chant par exemple, avec le HVC (High Vocal Center) qui peut être jusqu’à 8 fois 
plus volumineux chez les mâles que chez les femelles (Nottebohm and Arnold, 1976). Mais ces 
différences ne s’arrêtent pas aux noyaux du chant. Plus récemment, Pinaud et al., (2006) ont mis 
en évidence un dimorphisme sexuel au sein du NCM concernant une sous-population de 
neurones GABA qui est environ deux fois plus importante chez les mâles que chez les femelles. 
Étant donné que le NCM renferme une très forte densité de neurones GABA (Pinaud and Mello, 
2007), de cette différence pourrait émerger un traitement différent des vocalisations au sein de 
cette structure entre mâles et femelles. Comme lors de nos expériences nous avons présenté les 
mêmes cris de longue distance de mâles et de femelles familiers ou inconnus aux animaux des 
groupes « vivant en couple » et contrôles, nous avons voulu comparer les réponses neuronales 
obtenues chez les individus mâles et femelles. Seules les réponses aux cris du mâle et de la 
femelle familiers ainsi qu’aux cris du mâle et de la femelle inconnus seront comparées. 
 
3.5.2 Comparaison de l’activité spontanée des neurones  
Avant de comparer les réponses des neurones aux différents cris nous avons examiné 
l’activité spontanée des cellules du NCM entre les mâles et les femelles. Chez les animaux vigiles, 
l’activité spontanée est plus forte chez les femelles que chez les mâles, respectivement, 10,4 
spikes/seconde en moyenne contre 5,4 spikes/seconde (t=2,75 ; p=0,01). Cependant, bien que 
nous ayons basé nos analyses sur le taux de décharge des neurones pendant la présentation d’un 
stimulus, pour pouvoir comparer les réponses de différents neurones entre elles nous avons 
normalisé la réponse de chaque cellule avec sa propre activité spontanée (Z-Score). Ensuite, chez 
les animaux anesthésiés, en couple et contrôles réunis, nous n’observons pas de différence dans 
l’activité spontanée entre les mâles et les femelles (1,7 spikes/s chez les femelles contre 2,1 
spikes/s chez les mâles, t=-1,28 ; p=0,20). 
 
3.5.3 Comparaison de la force des réponses des neurones 
Pour comparer la force des réponses aux différentes vocalisations présentées, plusieurs 
facteurs sont à prendre en compte. Le premier est naturellement le sexe de l’oiseau testé avec les 
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vocalisations (effet sexe des individus), puis vient le sexe de l’individu émetteur des 
vocalisations (effet sexe des vocalisations), et enfin chez les individus vivant en couple le degré 
de familiarité avec les vocalisations diffusées (effet familiarité).  
Dans un premier temps, pour déterminer s’il existe une différence dans les réponses des 
neurones du NCM entre les mâles et les femelles diamants mandarins, nous avons comparé les 
réponses qu’aux cris de distance inconnus car ces signaux ont la même signification pour chacun 
des oiseaux testés. Chez les oiseaux vigiles, nos résultats ne montrent pas de différence dans la 
force des réponses multi-unitaires aux cris inconnus entre les mâles et les femelles mandarins 
(effet sexe des individus, F1,37=2,57 ; p=0,12)(fig. 23A). Nous avons ensuite regardé s’il existait 
une différence entre les réponses au cri du mâle et de la femelle inconnus mais aucune 
différence significative n’a été observée (effet sexe du cri, F=0,15 ; p=0,70). Enfin, nos analyses 
montrent que les neurones du NCM des mâles et des femelles répondent de manière comparable 
aux cris de mâles et aux cris de femelles inconnus car aucune interaction entre le sexe des 
individus et le sexe du cri n’est mise en évidence (F1,37=0,85 ; p=0,35). 
Pour les animaux anesthésiés, nous avons regroupé d’une part les réponses aux cris 
inconnus obtenues chez les femelles en couple et les femelles contrôles, et d’autre part celles des 
mâles en couple et des mâles contrôles. Comme précédemment chez les oiseaux vigiles, les 
analyses statistiques ne montrent pas d’effet du sexe des individus testés sur les réponses aux 
cris inconnus (F1,241=0,002 ; p=0,97)(fig. 23B), ni d’effet du sexe du cri présenté (F=0,42 ; 
p=0,52). De plus, nos résultats ne montrent aucune interaction entre le sexe des individus et le 
sexe des vocalisations inconnues chez nos animaux anesthésiés (F1,241=0,05 ; p=0,83). Par 
conséquent, les neurones du NCM des mâles et des femelles répondent de façon similaire au cri 
de distance du mâle inconnu et de la femelle inconnue. 
Pour finir, nous avons comparé les réponses obtenues chez les mâles et les femelles pour 
l’ensemble des vocalisations présentées (familières et inconnues), ce qui ajoute un facteur 
supplémentaire : la familiarité. Chez les animaux vigiles vivant en couple, nos résultats révèlent 
un effet de la familiarité sur les réponses des neurones du NCM (effet familiarité, F=17,59 ; 
p=0,0002). Comme le montre la figure 24A, cet effet est essentiellement dû aux très fortes 
réponses des neurones envers les cris familiers chez les femelles. D’ailleurs ces fortes réponses 
font ressortir une différence dans la force des réponses des neurones entre les femelles et les 
mâles (effet sexe des individus, F1,37=14,15 ; p=0,001). Cette différence repose bien sur la forte 
augmentation des réponses aux cris de familiers chez les femelles car nous avons vu qu’en ne 
considérant que les réponses aux cris inconnus, nous n’avons pas de différence dans la force des 
réponses entre les femelles et les mâles. Enfin, nous avons vu qu’il n’y a pas d’effet de la 
familiarité sur les réponses neuronales au sein du NCM chez les mâles. De ce fait nos analyses   
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Figure 23 : Comparaison de la force des réponses au cri du mâle et de la femelle inconnus chez les 
diamants mandarins mâles (bleu) et femelles (rose) vigiles vivant en couple (A) et anesthésiés (en 
couple et contrôles)(B). Que ce soit chez les animaux vigiles ou chez les animaux anesthésiés il n’y 
aucune différence dans la force des réponses des neurones entre les mâles et les femelles 
mandarins.  
 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 24 : Force des réponses moyenne pour chaque cri présenté chez les mâles et femelles vivant 
en couple vigiles (A), anesthésiés (B) et contrôles (C). Nous observons des réponses plus fortes chez 
les femelles que chez les mâles chez les animaux vigiles mais cela est dû qu’aux cris familiers. Nous 
n’observons pas cette différence chez les individus anesthésiés en couple ou contrôles. En outre, 
aucune différence dans la force des réponses aux cris de mâles ou de femelles entre les deux sexes 
de diamants mandarins.  
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indiquent qu’il existe une l’interaction entre l’effet de la familiarité et le sexe des individus 
(F1,37=13,95 ; p=0,001).  
Chez les animaux anesthésiés vivant en couple (fig. 24B), nos analyses révèlent 
également un effet de la familiarité sur les réponses des neurones du NCM (effet familiarité, 
F=7,83 ; p=0,01). En revanche, nous n’observons pas de différence dans la force des réponses 
des neurones entre les femelles et les mâles (pas d’effet sexe des individus, F1,129=1,68 p=0,20). 
Aussi, nos analyses ne révèlent pas d’interaction entre l’effet de la familiarité et le sexe des 
individus sur les réponses des neurones du NCM (F1,129=1,33 ; p=0,25).  
Concernant les animaux contrôles, pour lesquels toutes les vocalisations entendues sont 
inconnues, nos résultats ne montrent aucun effet de la familiarité sur les réponses au sein du 
NCM (F=0,91 ; p=0,34), ni de différence dans les réponses entre les mâles et les femelles 
(F1,110=0,93 ; p=0,34). Enfin, nos analyses ne révèlent aucune interaction entre l’effet familiarité 
et l’effet sexe des individus (F1,110=0,04 ; p=0,83). 
 
3.5.4 Discussion 
En se basant sur les réponses évoquées par les vocalisations inconnues nous n’observons 
pas au sein du NCM de différence dans les réponses des neurones entre les mâles et les femelles 
diamants mandarins. Ce résultat est en accord avec la littérature qui décrit que les réponses 
électrophysiologiques des neurones du NCM pour les mêmes stimuli auditifs (chants, cris, sons 
purs) ne différaient pas entre les mâles et femelles (Chew et al., 1996a; Terleph et al., 2007) quel 
que soit leur âge (Stripling et al., 2001). De plus, nos analyses ne révèlent pas d’interaction entre 
le sexe des vocalisations et celui des individus testés, c'est-à-dire que chez les individus mâles et 
femelles, les cris émis par des mâles ou des femelles induisent des réponses comparables. 
L’ensemble de nos résultats suggèrent donc que pour des signaux d’individus inconnus, les 
réponses des neurones du NCM sont équivalentes entre les mâles et les femelles, mais également 
que le NCM n’est pas impliqué dans la discrimination du sexe des vocalisations chez les femelles, 
comme chez les mâles.  
Pour nos expériences, nous avons formé des couples de diamants mandarins, puis nous 
avons familiarisé ces couples avec les individus d’un couple de congénères. Aussi, d’après les 
études suggérant que les diamants mandarins sont capables de discriminer entre le cri du 
partenaire et celui d’un individu familier ou entre le cri d’un individu familier et celui d’un 
inconnu, les oiseaux utilisés ont eu la possibilité de mémoriser le cri de leur partenaire sexuel et 
celui des individus devenus familiers (bien que nous ne l’ayons pas évalué d’un point de vue 
comportemental). Nos analyses révèlent un effet de la familiarité des signaux présentés sur les 
réponses des neurones du NCM, mais cela uniquement chez les femelles.  
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Nos expériences suggèrent donc qu’il existe une différence dans le traitement des 
signaux de communication au sein du NCM entre les mâles et les femelles diamants mandarins si 
l’on prend en compte l’effet de la familiarisation sur les réponses aux cris. Actuellement peu 
d’études permettent d’expliquer un tel résultat. Parmi les résultats des quelques études qui ont 
examiné des différences entre les mâles et les femelles, il peut être cité le fait que des différences 
existent au sein du NCM caudal entre les mâles et les femelles en ce qui concerne le type de 
neurones. Une sous-population de neurones GABA, qui exprime une protéine qui lie le calcium, 
la calbindine, se trouve être deux fois plus importante chez les mâles que chez les femelles 
(Pinaud et al., 2006). D’après ces auteurs, étant donné que les phénomènes de plasticité 
synaptique peuvent reposer sur une activation de mécanismes intracellulaires qui dépendent de 
la concentration en calcium intracellulaire, le fait que, chez les mâles, la capacité à capter le 
calcium soit plus importante que chez les femelles pourrait rendre les neurones du NCM moins 
enclins à montrer des changements dans leurs propriétés et donc notamment dans leurs 
propriétés auditives (Pinaud et al., 2006). Mais, comme le soulignent les auteurs, une telle 
hypothèse ne repose aujourd’hui sur aucun argument expérimental. 
Donc, au vu de l’ensemble des résultats, il est possible que le NCM soit impliqué, chez les 
femelles, dans la discrimination entre les cris connus et inconnus alors que chez les mâles, il 
pourrait être mis en jeu dans le traitement d’autres aspects des vocalisations acoustiques.  
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Chapitre 4.   
Effet du contexte social sur 
les réponses des neurones du 
NCM chez les mâles 
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4.1 Introduction 
Le diamant mandarin est une espèce d’oiseau chanteur grégaire, et de ce fait présente 
une foule de comportements sociaux. Lors des études comportementales en laboratoire, les 
individus sont généralement isolés de leurs congénères durant la période de test. Les femelles 
isolées ont montré la capacité de reconnaître les vocalisations de leur mâle partenaire (Miller, 
1979). Néanmoins, dans les mêmes conditions, une reconnaissance mutuelle n’a jamais été mise 
en évidence (Zann, 1996; Sturdy, 2004). En 2004, Vignal et al., ont montré que les mâles 
répondaient différemment au cri de leur femelle partenaire par rapport au cri d’une femelle 
familière lorsqu’ils étaient placés en compagnie de congénères. Ainsi, le contexte social d’écoute 
durant les tests de playback semble jouer un rôle important dans le comportement des mâles, et 
ce n’est que sous cette condition qu’ils montrent leur capacité à distinguer le cri de leur femelle 
partenaire parmi d’autres cris.  
Des études ont mis en évidence que la combinaison de stimuli visuels et auditifs pouvait 
moduler la perception des signaux auditif (McGurk and MacDonald, 1976; Campanella and Belin, 
2007). Cette intégration multi-sensorielle peut être entre autre expliquée par le fait que le cortex 
auditif secondaire reçoit des projections du cortex polymodal (aussi connu sous le nom d’aire 
polysensorielle temporale, TPO) de la partie supérieure du sillon temporal supérieur (STS), 
recevant elle-même des projections du cortex visuel (Seltzer and Pandya, 1994; Hackett et al., 
1999; Karnath, 2001; Ghazanfar et al., 2005). Chez les mammifères, comme le singe rhésus par 
exemple, la présentation du visage d’un singe mimant l’émission d’une vocalisation en plus de sa 
diffusion module les réponses auditives dans le cortex auditif secondaire mais elle synchronise 
également l’activité neuronale entre le cortex auditif secondaire et la source des informations 
visuelles (STS) par rapport à la présentation séparée de la face ou de la vocalisation (Ghazanfar 
et al., 2008). Une fonction du traitement multi-sensoriel serait d’améliorer notre perception des 
signaux dans l’environnement. De ce fait, le gain du traitement multi-sensoriel devrait être plus 
fort lorsque les signaux perçus sont dégradés. C’est ce qui a été montré chez le macaque, la 
présentation simultanée d’images et de sons dégradés (recouverts avec du bruit) provoque une 
augmentation de l’activité dans le cortex auditif plus forte que celle observée pour l’association 
des stimuli non dégradés (Kayser et al., 2007). Chez l’homme, la vision des mouvements faciaux 
d’articulation lors de diffusion de mots recouverts par du bruit permet une meilleure 
reconnaissance des mots dans un environnement bruité que leur diffusion auditive seule (Ross 
et al., 2007). 
Chez les oiseaux chanteurs, des études argumentent également le fait que les aires 
auditives secondaires sont sensibles à l’association de différentes modalités (comme des stimuli 
visuels) lors de la présentation de signaux de communication naturels (Jarvis et al., 1995; Avey 
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et al., 2005). Chez le diamant mandarin, l’expression de Zenk varient selon que les mâles sont 
isolés socialement ou entourés de congénères (Kruse et al., 2004). Il en est de même en ce qui 
concerne le taux local de testostérone ou d’œstradiol dans le NCM (Remage-Healey et al., 2008). 
Le NCM est une zone cérébrale riche en aromatase, une enzyme qui convertit la 
testostérone en œstradiol (Pinaud et al., 2006). Il a été montré que l’action des hormones 
stéroïdes au niveau central peut influer sur certains comportements des oiseaux (Remage-
Healey & Bass, 2006) mais également que les stéroïdes influencent l’excitabilité des neurones en 
se liant aux canaux ioniques (Lambert et al., 2003 ; Woolley, 2007). En effet, l’activité 
électrophysiologique des neurones du NCM est augmentée par l’injection d’œstradiol et peut 
même être inhibée par le blocage pharmacologique de l’enzyme aromatase (Tremere et al., 
2009; Remage-Healey et al., 2010). En outre, la modulation du taux d’œstradiol affecte la 
préférence comportementale des mâles pour le chant de leur tuteur ou pour leur propre chant 
par rapport à celui d’un autre individu (Remage-Healey et al., 2010; Tremere and Pinaud, 2011). 
Ensemble ces résultats montrent que le contexte social, à travers les interactions visuelles et 
auditives avec les congénères, peut influer sur le traitement auditif et donc sur la représentation 
des signaux de communication au sein du NCM. 
Dans la première partie de ma thèse, nous avons enregistré l’activité de neurones du 
NCM chez les mâles lors de la diffusion de cris de distance de femelles et de mâles et nous 
n’avons observé aucune différence dans les réponses des neurones entre les différents cris. 
Toutefois, lors de ces expériences les mâles étaient isolés. Aussi, nous avons voulu savoir si chez 
les mâles vivant en couple, le contexte social pendant les tests de playback pouvait influencer les 
réponses électrophysiologiques des neurones du NCM en faveur du cri de distance de la femelle 
partenaire. 
Dans cette partie, nous avons présenté des cris de distance de mâles et de femelles 
familiers et inconnus à des mâles vivant en couple, mais cette fois-ci les enregistrements auront 
lieu dans trois contextes d’écoute différents. Les contextes d’écoute ont été choisis tout d’abord à 
partir de l’étude de Vignal et al., (2004) qui avait montré qu’en présence d’un couple de familiers 
les mâles répondaient plus au cri de leur femelle partenaire qu’au cri d’une femelle familière. 
Ensuite, une étude a montré que l’expression de Zenk est plus importante dans le NCM lorsque 
les mâles sont placés en présence de deux mâles familiers que lorsqu’ils sont isolés socialement 
lors des tests de playback (Vignal et al., 2005). Enfin, nous avons voulu savoir si la présence de la 
femelle partenaire des mâles testés pouvait avoir un effet sur les réponses neuronales au sein du 
NCM. Aussi, les mâles testés seront en compagnie soit de i) leur femelle partenaire, ii) d’un 
couple de diamants mandarins familiers, iii) de deux mâles familiers. Nous pourrons alors 
comparer les réponses enregistrées au sein du NCM aux réponses obtenues lorsque les mâles 
étaient seuls durant les tests de playback.  
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4.2 Techniques et méthodes 
Sujets. Cinq mâles diamants mandarins adultes vivant en couple ont été utilisés lors de 
ces expériences. Au préalable, une électrode de faible impédance reliée à un connecteur leur a 
été implantée dans le cerveau, aux coordonnées stéréotaxiques correspondant au NCM (voir 
Article dans le chapitre 3 pour plus de détails). Chez un des mâles une double implantation a été 
réalisée, avec un écart de plus de 1000 µm entre les pointes des deux électrodes. Au moins 3 
jours avant le début de l’expérience, les couples de diamants mandarins ont été placés dans une 
cage entourée de deux autres cages contenant chacune un couple de diamants mandarins. De 
cette manière les couples testés pouvaient voir et communiquer avec ces deux autres couples de 
mandarins que nous appellerons familiers.  
Stimuli auditifs et contextes d’écoute. Dans cette partie nous avons présenté aux mâles 
le cri de leur femelle partenaire, des deux mâles et femelles familiers ainsi que de deux mâles et 
femelles inconnus. L’ensemble des cris a été présenté dans un ordre aléatoire et chacun d’entre 
eux a été diffusé 50 fois successives.  
Lors de chaque expérience à l’intérieur de la chambre sourde, le mâle testé était placé 
dans une cage à proximité de l’antenne réceptrice de l’appareillage télémétrique. Une seconde 
cage (cage compagnon), contenant un seul ou deux congénères selon l’expérience, était placée 
contre la cage du mâle testé. Les deux cages permettaient aux oiseaux de se voir et de 
communiquer entre eux. Un microphone Sennheiser MD46 était placé face aux deux cages afin 
de pouvoir enregistrer les échanges vocaux durant la diffusion des signaux vocaux de 
communication. Pour les contextes avec le couple de familiers et les deux mâles familiers, nous 
avons utilisé le même couple et les mêmes mâles familiers pour tous les individus testés, et il 
s’agissait des individus avec lesquels ils avaient été familiarisés auparavant.  
Dans un premiers temps nous avons enregistré les réponses neuronales aux 
vocalisations lorsque les mâles étaient placés seuls dans la chambre sourde. Les jours suivants, 
les mâles étaient testés dans les différents contextes d’écoute, à raison d’un seul enregistrement 
par jour. L’ordre de passage dans chacun des contextes d’écoute était aléatoire pour chacun des 
mâles vivant en couple testés. 
Analyse des enregistrements électrophysiologiques. Comme pour les précédentes 
études de ma thèse, les artefacts de mouvements (vol, sautillement) des oiseaux ont été 
supprimés pour chacun des enregistrements électrophysiologiques. Durant les expériences, les 
oiseaux pouvaient communiquer ou faire différents bruits de vie dans leur cage. Par 
l’intermédiaire du microphone placé dans la chambre sourde, il était possible de contrôler si l’un 
de ces signaux parasite venait à recouvrir la vocalisation diffusée, ou bien à se trouver dans les 
500 millisecondes avant ou après celle-ci. Si tel était le cas, comme il est impossible de savoir à 
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quoi correspondaient les réponses enregistrées (cris diffusés ou au signal parasite), les réponses 
à la vocalisation en question n’étaient pas prises en compte.  
Avant d’examiner les réponses des neurones aux différents cris de mâles et de femelles, 
nous avons comparé l’activité spontanée des cellules enregistrées entre la condition où les mâles 
étaient seuls et le contexte où nous en avons enregistré le plus, soit en présence avec le 2 mâles 
familiers. Pour l’ensemble des cris de mâles et de femelles présentés nos analyses ne montrent 
aucune différence dans l’activité spontanée des neurones entre les conditions où les mâles 
étaient seuls ou placés en compagnie de deux mâles familiers (p>0,06). Ensuite, pour mesurer et 
normaliser les réponses des neurones et pouvoir les comparer, nous avons calculé pour chaque 
signal le Z-Score moyen sur les 50 présentations. Quand les mâles sont isolés nous n’observons 
aucune différence dans les réponses des neurones entre le cri des deux femelles familières ou 
bien entre le cri des deux femelles inconnues (F3,54=0,70 ; p=0,55). Aussi, pour chaque neurone, 
nous avons moyenné ensemble les valeurs des Z-Score pour les cris des deux femelles familières 
ainsi que pour les deux femelles inconnues. Nous avons également moyenné les réponses des 
deux cris de mâles familiers entre eux et également des deux cris de mâles inconnus (effet du 
type de cri, F3,54=2,38 ; p= 0,08). Bien que les réponses correspondent à deux vocalisations de 
femelles ou de mâles différents, en référence au chapitre 3 nous parlerons « du cri de la femelle 
familière » ou bien « du cri du mâle inconnu ». 
Analyses statistiques. Pour chacun des mâles testés, nous avons comparé les réponses 
des cellules enregistrées lorsqu’ils étaient seuls ou placés dans trois contextes sociaux d’écoute 
différents. Cependant, tous les mâles n’ont pas pu être testés dans les 3 contextes, notamment à 
cause de la perte soit de l’oiseau expérimental, soit des animaux composant les différents en 
contextes. De ce fait, un nombre trop faible de neurones ne nous permet pas de comparer entres 
elles les réponses recueillies dans les trois contextes d’écoute. Aussi, nous n’avons pas pu tester 
la différence entre les situations où il y avait un seul ou deux congénères à côtés de l’individu 
testé.  
Par un modèle linéaire général, nous avons cherché à déterminer l’effet du type de cri, 
pour savoir si les neurones répondent différemment aux cris de congénères, ainsi que l’effet du 
contexte pour savoir s’il y a un effet du contexte d’écoute sur les réponses des neurones. Enfin, 
nous avons cherché une interaction entre l’effet type de cri et l’effet du contexte afin de 
déterminer si les neurones ont répondu différemment aux différents cris de congénères selon 
que les mâles étaient seuls ou accompagnés.  
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4.3 Effet du contexte social sur les réponses 
4.3.1 Aux cris de femelles 
Durant nos expériences il fut indéniable que la présence de congénères a modifié le 
comportement des individus testés. Bien que les échanges vocaux étaient beaucoup moins 
fréquents que ceux observés au sein de l’animalerie (probablement en raison de l’appareillage 
de télémétrie porté par les sujets durant les tests), les comportements des individus était bien 
plus vigoureux et nombreux que lorsqu’ils étaient placés tous seuls dans la chambre sourde, 
notamment en ce qui concerne les déplacements au sein de la cage ou bien les mouvements de la 
tête en direction des congénères ou des enceintes. Outre l’impact sur le comportement des 
animaux, nous avons voulu savoir si le contexte d’écoute influence les réponses neuronales au 
sein du NCM aux cris de congénères.  
Dans un premier temps nous nous sommes intéressés aux effets du contexte social sur 
les réponses des neurones au cri des femelles (partenaire, familière et inconnue).  
Tout d’abord, sous avons enregistré l’activité de 14 cellules chez 5 mâles différents 
lorsqu’ils étaient placés seuls dans la chambre sourde où en présence de leur femelle partenaire. 
Nos analyses ne montrent pas de différence significative dans la forces des réponses aux trois 
types de cris de femelles (effet type de cri, F2,26=0,04 ; p=0,96)(fig. 25A). En revanche, comme le 
montre la figure 26A, les réponses aux vocalisations sont plus faibles lorsque la femelle 
partenaire est présente que lorsque les mâles sont seuls (effet contexte, F1,13=16,44 ; p=0,001). 
Toutefois, nous n’observons aucune interaction entre l’effet type de cri et l’effet du contexte 
d’écoute représenté par la femelle partenaire (F2,26=0,21 ; p=0,81). Par conséquent, notre 
expérience ne montre pas que la présence de la femelle partenaire modifie les réponses des 
neurones vis-à-vis des vocalisations de femelles présentées.  
Ensuite, nous avons comparé les réponses des neurones lorsque nos mâles sont mis en 
présence d’un couple d’individus familiers (mâle et femelle) par rapport aux réponses 
enregistrées lorsqu’ils sont seuls (n=14, chez 4 mâles en couple)(fig. 25B). Nos résultats ne 
montrent pas non plus de réponses différentes aux différents cris de femelles (effet type de cri, 
F2,26=2,79 ; p=0,08). Encore une fois, les réponses enregistrées lorsque les mâles sont 
accompagnés d’un couple de familier sont globalement moins fortes que celles enregistrées 
lorsque les mâles étaient seuls dans la chambre sourde (effet du contexte, F1,13=17,92 ; p=0,001). 
Cependant, comparées à la situation où les mâles étaient seuls, nos analyses ne montrent pas 
que les neurones ont répondu différemment aux cris de femelles en présence d’un couple de 
familiers (effet type de cri X effet contexte, F2,26=0,52 ; p=0,60). 
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Figure 25 : Force des réponses au sein du NCM de mâles diamants mandarins lors de la présentation 
du cri de la femelle partenaire (noir), de la femelle familière (gris) et de la femelle inconnue (blanc). 
En (A), nous comparons la force des réponses aux cris de femelles lorsque le mâle est seul dans la 
chambre sourde de test et lorsqu’il est en présence de sa femelle partenaire. En (B), le mâle est 
accompagné d’un couple de familier et en (C) il est en compagnie de deux mâles familiers. 
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Enfin nous avons enregistré l’activité de 18 neurones chez 5 oiseaux isolés et en 
présence de deux mâles familiers (fig. 25C). Pour cette population de neurones nous observons 
un effet du type de cri sur les réponses des neurones (F2,34=6,05 ; p=0,01). Cet effet est dû au fait 
qu’en présence des deux mâles familiers, les réponses des neurones sont plus fortes pour le cri 
de la femelle partenaire ou de femelle familière que pour le cri de la femelle inconnue 
(Partenaire Vs. Inconnue, F1,17=4,79 ; p=0,04 ; Familière Vs. Inconnue, F1,17=12 ;26 p=0,003), 
alors que qu’il n’y a pas de différence dans les réponses aux trois type de cri lorsque les mâles 
sont isolés (F2,14=2,98 ; p=0,06), ni même dans toutes les autres conditions (p>0,09). 
Nos analyses montrent encore une fois qu’en contexte social les réponses sont moins 
fortes que lorsque les mâles sont isolés (effet contexte, F1,17=12,02 ; p=0,003). Toutefois, nos 
résultats ne montrent pas que le contexte social composé de deux mâles familiers ait eu un 
impact sur la manière de répondre des neurones aux différents cris de femelles (effet type de cri 
X effet contexte, F2,34=1,81 ; p=0,18). 
 
4.3.2 Aux cris de mâles 
Concernant les cris de mâles (familier et inconnu), nos analyses ne montrent aucune 
différence des réponses des neurones entre le cri du mâle familier et celui d’un mâle inconnu 
lorsque les mâles sont en présence de leur femelle partenaire ou seuls (effet type de cri, 
F1,13=0,50 ; p=0,49)(fig. 26A). Nous observons toujours que les réponses enregistrées sont moins 
fortes lorsque le mâle est placé dans un contexte social que lorsqu’ils sont isolés, (effet du 
contexte, F1,13=13,34 ; p=0,03). Par contre nos analyses ne montrent pas que les neurones du 
NCM répondent différemment aux cris de mâles entre la condition où ils sont seuls et celle où ils 
sont en présence de leur femelle partenaire (effet type de cri X effet contexte, F1,13=0,90 ; 
p=0,36).  
Si l’on compare maintenant les réponses des neurones entre le contexte social composé 
d’un couple de familier et la condition où les mâles sont isolés, nous observons tout d’abord qu’il 
y a un effet global du type de cri sur les réponses des neurones du NCM (effet type de cri, 
F1,13=6,74 ; p=0,002). Cet effet est notamment dû au fait que chez les mâles isolés les neurones 
répondent plus fortement au cri du mâle inconnu (F1,13=6,97 ; p=0,02) alors que chez les mâles 
en compagnie d’un couple il n’y a pas de différence dans les réponses aux trois types de cris 
(F1,13=1,54 ; p=0,24)(fig. 26B).  
De plus, les réponses des neurones aux cris de mâles sont plus fortes lorsque les mâles 
sont isolés que lorsqu’ils sont accompagnés du couple de familiers (effet contexte, F1,13=19,94 ; 
p=0,001). Pourtant, nos analyses ne mettent pas en évidence que les neurones répondent 
différemment aux cris du mâle familier et du mâle inconnu entre les deux situations (effet type 
de cri X effet contexte, F1,13=3,19 ; p=0,10).  
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Figure 26 : Comparaison de la force des réponses des neurones du NCM chez les mâles entre la 
condition où ils sont seuls lors de la diffusion du cri du mâle familier( gris) et du mâle inconnu (blanc) 
et lorsqu’ils sont en présence de leur femelle partenaire (A), d’un couple de familiers (B) et enfin 
accompagnés de 2 mâles familiers (C). 
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Enfin, concernant le contexte d’écoute composé de deux mâles familiers, nous observons 
un effet global du type de cri sur les réponses neuronales au sein d NCM (effet type de cri, 
F1,17=5,99 ; p=0,03)(fig. 26C). Encore une fois et effet est dû au fait que l’on compare les réponses 
des neurones obtenues dans deux conditions différentes. Bien que nos analyses révèlent un effet 
du contexte d’écoute sur la force des réponses par rapport à la situation où les mâles étaient 
seuls (effet contexte, F1,17=18,03 ; p=0,001), nous n’observons aucune interaction sur les 
réponses des neurones entre l’effet type de cri et l’effet contexte (F1,17=0,02 ; p=0,89). 
 
4.3.3 Effet de la présentation des cris de distance pendant 
plusieurs jours 
Comme on peut le voir sur les figures 25 et 26, les réponses des neurones aux cris de 
mâles et de femelles sont plus fortes chez les mâles vigiles enregistrés seuls que chez ces mêmes 
mâles placés dans un contexte d’écoute, et ce quel que soit le contexte. Dans notre étude nous 
avons enregistré l’activité des neurones pendant plusieurs jours, le premier jour correspond 
toujours à la condition où les mâles sont isolés, et ensuite chaque jour correspond à un contexte 
d’écoute différent (contrebalancé d’un oiseau à l’autre). La figure 27A montre l’évolution des 
réponses des neurones (n=18) aux cris de mâles et de femelle les 3 premiers jours des 
expériences. Nos analyses n’ont été faites que sur ces jours-là car certains mâles n’ont été testés 
que dans 2 contextes d’écoute différents sur les 3 possibles (donc 3 jours au total au lieu de 4 
pour d’autres mâles). Sur ces 3 jours successifs, nos analyses montrent que les réponses aux cris 
de femelles diminuent sur plusieurs jours (effet jour, F2,34=15,37 ; p<0,0001) et qu’il en était de 
même pour les cris de mâles (effet jour, F2,34=14,29 ; p<0,0001)(fig. 27B).  
Plus en détail, quel que soit le cri de distance considéré, mâle ou femelle, la diminution 
des réponses est importante entre le 1er et le 2ème jour (pour les cris de femelles, p<0,005 ; 
pour les cris de mâles, p<0,01). Alors qu’en revanche nos analyses montrent que les réponses ne 
diminuent pas entre le 2nd et le 3ème jour d’enregistrement (pour les cris de femelles, p>0,36 ; 
pour les cris de mâles, p>0,70). 
Enfin, les neurones répondent avec la même amplitude aux différents cris de femelles 
(effet type de cri, F2,34=3,24 ; p=0,05). En revanche, ils répondent plus aux cris des mâles 
inconnus qu’aux cris de mâles familiers (effet type de cri, F1,17=7,18 ; p=0,02). Sur l’ensemble de 
nos enregistrements journaliers, cette différence entre les cris de mâle n’apparait qu’au 3ème 
jour d’enregistrement (Familier Vs. Inconnu, Jour 1, F1,17=3,60 ; p=0,07 ; Jour 2, F1,17=0,82 ; 
p=0,38 ; Jour 3, F1,17=4,86 ; p=0,04). Cependant, il n’y a pas d’interaction entre la diffusion 
répétée des cris sur plusieurs jours et le type de cri, que ce soit pour les cris de femelles (effet 
type de cri X jours, F4,68=0,25 ; p=0,91) ou pour les cris de mâles (F2,34=0,72 ; p=0,49).  
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Figure 27 : Évolution de la force des réponses de 18 neurones enregistrés au sein du NCM sur 3 jours 
consécutifs. Que ce soit pour les cris de femelles (A) ou ceux de mâles (B) nous observons une 
diminution significative des réponses entre le 1er et le 2ème jour d’enregistrement. 
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Étant donné que l’ordre de passage dans les différents contextes était aléatoire pour 
chaque oiseau, l’effet jour sur les réponses qui est observé reflète bien l’habituation et non pas 
un effet du contexte par rapport à la situation où les mâles étaient isolés. 
 
4.4 Discussion 
Nos expériences ne mettent pas en évidence que le contexte d’écoute influence les 
réponses neuronales aux cris de congénères dans le NCM. Les études comportementales 
montrent que lorsqu’ils sont placés dans un contexte social d’écoute particulier que les mâles 
sont capables de discriminer les cris de femelles (Vignal et al., 2004; Perez et al., 2012). Pour une 
espèce sociale d’oiseaux chanteurs, l’isolation des individus est un facteur de stress augmentant 
le niveau d’hormones correspondant, comme la corticostérone (Apfelbeck, 2008). L’étude 
récente de Perez et al., (2012) montre que l’augmentation du taux de corticostérone diminue 
l’activité vocale des mâles ainsi que leur préférence comportementale entre deux cris de 
femelles lorsqu’ils sont placés en compagnie de deux congénères. Le stress peut être un facteur 
pouvant expliquer pourquoi, dans nos expériences, nous n’avons pas mis en évidence un effet du 
contexte social d’écoute sur les réponses des neurones du NCM. En effet, en plus de les attraper 
pour être placé dans la cage expérimentale, nos individus devaient être étroitement manipulés 
pour les équiper du système de télémétrie. Effectivement, nous avions remarqué lors de nos 
expériences que les mâles étaient toujours plus agités que les femelles. Ils se déplaçaient 
majoritairement plus en sautillant ou en volant, alors que les femelles restaient plus calmes au 
sol, ou sur le perchoir pour certaines. En outre, nous n’avons pu enregistrer que très peu de 
cellules dans les trois contextes d’écoute différents ce qui ne nous permet pas de comparer les 
réponses enregistrées dans les divers contextes d’écoute. 
Certaines données de la littérature montrent que la présence d’un congénère a des effets 
sur les réponses auditives. Tout d’abord, George et al., (2011) ont montré que chez les 
étourneaux la vision d’un individu familier au moment de la diffusion de son chant provoquait 
une diminution des réponses auditives dans le champ L par rapport à la présentation du chant 
familier seul. Lors de nos expériences, dans certains cas, les oiseaux peuvent entendre le cri d’un 
congénère qui se trouve être présent et donc visible. Cependant, comme nous n’observons pas 
d’effet du contexte sur l’amplitude des réponses aux cris, la vision des congénères ne semble pas 
avoir d’effet sur les réponses des neurones du NCM. Cette différence entre nos résultats et ceux 
de George et al., peuvent d’une part être expliqués par le fait que les enregistrements n’ont pas 
été réalisés dans les mêmes régions auditives (champ L et NCM). D’autre part, il s’agit de deux 
études menées chez deux espèces d’oiseaux chanteurs sociaux différentes. 
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Ensuite, une autre étude montre que l’expression du gène Zenk est plus élevée chez un 
diamant mandarin auquel on diffuse des cris de distance et qui est entouré de congénères plutôt 
qu’à un mâle qui est isolé (Vignal et al., 2005). Nos résultats ne montrent pas d’augmentation de 
l’activité neuronale au sein du NCM lorsque les oiseaux sont placés en compagnie de leurs 
congénères. Mais cela peut être expliqué par notre procédure expérimentale qui nous a permis 
de mettre en évidence que la présentation sur plusieurs jours des cris provoque une diminution 
des réponses auditives au sein du NCM. Plus précisément cette diminution est très marquée 
entre le premier et le second jour de nos enregistrements. Elle se stabilise ensuite entre le 
second et le troisième jour de nos expériences. Aussi, il ne nous est pas possible de constater une 
augmentation de l’activité des neurones puisque nos enregistrements sur les mâles placés en 
contexte commençaient toujours le deuxième jour, lorsque les réponses commençaient à 
diminuer. 
Nos résultats sur l’évolution des réponses sur les trois jours d’enregistrement sont en 
accord avec ceux décrits par d’autres études. Chew et al., avaient montré que la présentation de 
chants conspécifiques pouvait entraîner une baisse des réponses électrophysiologiques jusqu’à 
48h après leur présentation, mais que passé ce délai, la présentation du même chant serait traité 
comme s’il s’agissait d’un nouveau chant (Chew et al., 1995, 1996b). Cependant, il faut noter que 
nous avons utilisé comme signaux de communication les cris de longue distance, alors que Chew 
et ses collaborateurs ont utilisé des chants, qui sont beaucoup plus longs. Cette différence met en 
évidence que la baisse des réponses électrophysiologiques n’est pas due à un épuisement des 
neurones car la longueur des signaux ne semble avoir aucun effet. En outre, nous avons 
présentés dans notre étude des cris de distance qui varient dans leur degré de familiarité pour 
les oiseaux testés. Nous avons donc examiné si l’évolution des réponses sur les trois jours 
d’enregistrement différait selon le type de cri. En effet, une étude a mis en évidence que 
l’habituation est beaucoup plus fort pour un chant inconnu que pour le chant du tuteur (Phan et 
al., 2006), or nous n’observons aucune différence dans l’évolution des réponses sur les trois 
jours entre les cris familiers (femelle partenaire, familière ou mâle familier) et ceux pour les cris 
de mâles ou de femelle inconnus. Là encore, cette différence peut provenir du fait que nous 
avons utilisé comme stimuli des cris de distance et non des chants.  
Nos résultats montrent également que sur plusieurs jours d’enregistrement, des 
différences dans les réponses aux cris peuvent apparaitre. Il serait donc intéressant de suivre un 
plus grand nombre de cellules sur plusieurs jours successifs afin de déterminer si cela peut 
mettre en évidence une différence dans les réponses des neurones aux différents cris. 
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Chapitre 5.   
Étude des propriétés 
auditives des neurones du 
NCM 
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5.1 Introduction 
Les neurones du NCM répondent aux cris de mâles et de femelles diamants mandarins. 
Mais comment sont encodées ces vocalisations au sein du NCM, en termes de paramètres ou de 
combinaison de paramètres acoustiques, est une question qui reste largement à être explorée.  
Jusqu’à présent, peu d’études se sont intéressées aux propriétés auditives des neurones 
du NCM chez le diamant mandarin. Il a été seulement rapporté que les neurones du NCM chez le 
diamant mandarin répondaient à des sons artificiels qui couvrent une large bande de fréquence 
(Terleph et al., 2007).  
Afin de déterminer à quoi sont sensibles les neurones d’une structure cérébrale, 
plusieurs approches méthodologiques peuvent être utilisées. La première, qui est l’approche la 
plus ancienne, consiste à utiliser des signaux acoustiques simples comme des sons purs, des 
bruits blancs modulés ou non en amplitude ou, plus récemment, des sons modulés en fréquence, 
dans le but de déterminer si les neurones répondent à ces signaux relativement simples. Suivant 
cette approche, il a été mis en évidence une tonotopie au niveau du NCM (Müller and Leppelsack, 
1985). Une deuxième approche plus récente consiste à partir de réponses à un grand nombre de 
vocalisations qui sont complexes dans leur structure à rechercher si ces réponses sont dues à 
des caractéristiques communes à ces vocalisations. De cette façon, il est calculé le STRF (champ 
récepteur spectro-temporel) de chaque neurone. Cette approche a révélé qu’utiliser des sons 
artificiels même s’ils sont complexes peut ne pas conduire au même STRF que des vocalisations 
de l’espèce (Theunissen and Sen, 2000). Un STRF repose sur le principe d’intégration linéaire, 
c’est à dire que le neurone doit répondre d’autant plus que les paramètres auxquels il est 
sensible sont présents dans la vocalisation. Or, comme au-delà du champ L, les neurones 
pourraient réaliser une intégration non linéaire des informations acoustiques, ce que suggère 
une étude (Ribeiro et al., 1998; Sen et al., 2001), cette méthode ne nous semble pas adaptée pour 
étudier les propriétés auditives des neurones du NCM. Une autre méthode consiste à partir de 
vocalisations auxquelles le neurone répond et à modifier les différentes caractéristiques 
acoustiques de ces vocalisations une à une. Lorsque les signaux acoustiques sont complexes, la 
question qui se pose alors est de savoir quelle caractéristique acoustique modifier. 
Cette dernière approche est utilisée en neurosciences de l’audition, mais elle l’est 
également en éthologie lorsqu’il s’agit de déterminer quelles sont les caractéristiques 
acoustiques d’un signal qui font que ce signal communique une information (comme l’espèce, le 
genre, le groupe, l’âge) et induit une réponse comportementale. Le point de départ de ces études 
est la caractérisation du signal acoustique sur la base des valeurs des différents paramètres 
acoustiques afin de déterminer lesquels de ces paramètres sont susceptibles de porter le 
message (Dhondt and Lambrechts, 1992). Une fois que cette analyse acoustique a été réalisée, il 
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est alors recherché comment l’animal répond à la vocalisation qui a été modifiée en ce qui 
concerne les paramètres acoustiques susceptibles de porter le message.  
Les cris de distance des mâles et des femelles diamants mandarins ont fait l’objet de ce 
type d’étude (Vignal and Mathevon, 2011). Ce qu’a révélé cette étude, c’est le fait que certaines 
caractéristiques du cri de distance des mâles et de celui des femelles sont impliquées dans la 
reconnaissance du cri comme un cri de l’espèce. Ainsi, après un changement dans la distribution 
relative de l’énergie sur les différentes harmoniques (timbre), que ce soit d’un cri de mâle ou 
d’un cri de femelle, les individus répondent moins. D’autre part, pour provoquer une réponse, il 
semble que les cris doivent couvrir d’un point de vue fréquentiel une large bande de fréquence. 
En revanche, ne présenter qu’une partie du cri ou un cri qui ne présente pas de modulation de 
fréquence induit des réponses similaires à celles observées lors de la présentation du cri 
original. À partir de là, la question que nous nous sommes posée a été de savoir si les neurones 
du NCM étaient sensibles aux caractéristiques acoustiques qui sont impliqués dans la 
reconnaissance du cri d’un point de vue comportemental. 
Dans cette partie de ma thèse, l’activité de neurones du NCM a été enregistrée chez des 
mâles et des femelles lors de la présentation d’un cri de mâle, d’un cri de femelle et des versions 
modifiées de chacun de ces deux cris. Comme cris de mâles et de femelles, nous avons utilisé le 
cri du partenaire sexuel et le propre cri de l’oiseau. Nous avons réalisé des modifications sur la 
structure en fréquence, la distribution relative de l’énergie sur les différentes harmoniques ainsi 
que sur la structure temporelle, afin d’étudier à quelles composantes du cri sont sensibles les 
neurones du NCM. 
 
5.2 Techniques et méthodes 
Sujets. Les expériences ont été réalisées chez des diamants mandarins adultes vivant en 
couple qui avaient donné naissance à au moins une portée d’oisillons. Les enregistrements 
électrophysiologiques ont été menés chez les mâles et femelles de 7 couples, éveillés et libres de 
leurs mouvements et chez les mâles et femelles de 11 couples, sous anesthésie.  
Présentation des stimuli. Durant les expériences, chaque type de cri a été 
respectivement présenté 50 fois avec 1,5 seconde de silence entre chaque cri et 5 secondes de 
silence toutes les 10 répétions du même cri et enfin 30 secondes de silence entre chaque version 
du cri. Les différents stimuli ont été présentés de manière aléatoire.  
Les stimuli. Que ce soient chez les mâles et les femelles, nous avons présenté le cri du 
partenaire sexuel et les versions modifiées de ce cri ainsi que le propre cri de l’oiseau et des 
versions modifiées de ce cri. Les stimuli utilisés étaient donc différents d’un oiseau d’un sexe 
donné à un autre, mais les mêmes pour les individus d’un même couple. La figure 28 montre un 
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exemple de cri du mâle partenaire ainsi que de ces variantes modifiées pour une femelle vivant 
en couple et la figure 29 présente le cri de la femelle partenaire et ses variantes pour un des 
mâles utilisés. 
Modification du spectre des fréquences du cri. Les cris de distance sont des signaux 
acoustiques constitués d’une fréquence fondamentale et de plusieurs harmoniques qui sont des 
multiples de la fréquence fondamentale. D’un point de vue comportemental, Vignal and 
Mathevon, 2011 ont montré que les diamants mandarins répondent à des stimuli composés à 
partir des cris si ceux-ci couvrent une large bande de fréquence, même si la première 
harmonique n’est pas présente. Afin de savoir si les neurones du NCM répondent de la même 
façon que la première harmonique soit présente ou pas dans le cri, nous avons décalé le spectre 
fréquentiel à l’aide du logiciel Avisoft SasLab Pro (Avisoft Bioacoustics, Allemagne) de la valeur 
de la fréquence fondamentale ou le double de cette valeur. Nous avons appelé ce cri, « Shift 
Fréquence » (fig. 28A, 29A). 
Pour un certain nombre de cellules, nous avons également présenté un signal constitué 
d’une seule harmonique, celle qui est produite avec le plus d’énergie et qui se situe entre 4 et 5 
KHz (cri appelé « Sans Harmoniques »)(fig. 28A, 29A). D’un point de vue comportemental, les 
mâles et les femelles ne répondent pas à ce type de stimulus (Vignal and Mathevon, 2011). 
Néanmoins, ces signaux modifiés, Shift Fréquence et Sans Harmoniques possèdent la 
même structure temporelle que celle des cris non modifiés en ce qui concerne les modulations 
d’amplitude et de fréquence enveloppe, les modulations de fréquence et la durée. 
Modification du timbre du cri. Dans les cris des diamants mandarins, l’énergie n’est pas 
répartie de façon similaire sur les différentes harmoniques qui les composent, ce qui donnerait 
un timbre au cri (Lohr and Dooling, 1998). Ce sont les harmoniques qui sont entre 3 et 5 kHz qui 
ont le plus d’énergie. D’après Vignal and Mathevon, 2011, changer la répartition relative de 
l’énergie sur les différentes harmoniques affecte les réponses des neurones qui sont moindres 
que celles obtenues lors de la présentation du cri original.  
Afin de savoir si la réponse des neurones du NCM dépend de cette répartition relative de 
l’énergie sur les différentes harmoniques, nous avons modifié cette répartition en utilisant le 
logiciel Praat (Praat, http://www.fon.hum.uva.nl/praat/) de façon à ce que ce soient les 
harmoniques entre 3,5 et 6,5 kHz qui soient les plus accentuées (soit un shift de l’énergie sur les 
harmoniques plus hautes en fréquence)(fig. 28B, 29B). Nous avons appelé ces signaux « timbre 
modifié », et dans leur cas, la structure en fréquence et le décours temporel des cris ne sont pas 
affectés (fig. 30). 
Modification de l’enveloppe du cri. Afin de savoir si les neurones du NCM sont sensibles 
aux variations temporelles de l’intensité du cri, nous avons supprimé les modulations 
d’amplitude avec le programme Syntana (Aubin, 1994). Ainsi dès le début du cri, que nous avons 
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appelé « NoAM », l’amplitude est maximale et elle le reste pendant toute la durée du cri. Ce type 
de modification affecte aussi la répartition relative de l’énergie sur les différentes harmoniques 
(fig. 28B, 29B). Cela met relativement plus d’énergie sur les harmoniques qui avaient moins 
d’énergie dans le cri original. 
Séparation des différentes parties du cri. Lorsqu’un signal de communication est 
présenté, on peut se demander si c’est la totalité du signal qui est nécessaire pour obtenir une 
réponse comportementale ou si une partie seulement du signal suffit ou si, au contraire, 
l’information n’est portée que par une partie du signal. Dans les cris de mâles, les fréquences des 
différentes harmoniques montrent dans un premier temps une modulation montante (segment 
initial appelé FM montante) puis une modulation descendante (segment final appelé FM 
descendante). Comme l’étude de Vignal & Mathevon, 2011 a montré que les femelles ne 
répondent pas comportementalement au segment initial du cri du mâle mais répondent au 
segment final, nous avons voulu savoir si les neurones du NCM, et particulièrement chez les 
femelles, présentaient ce type de préférence dans leurs réponses. Dans ce but, nous avons 
découpé le cri en deux parties : le segment initial et le segment final et présenté séparément ces 
deux segments (fig. 28C). 
Les cris de femelles, au contraire, ne montrent aucune modulation de fréquence, hormis 
au début du cri pendant une courte durée. Nous avons voulu savoir si les réponses des neurones 
du NCM requéraient l’ensemble du cri ou si, au contraire, la partie non modulée en fréquence 
(appelée Plateau) induisait des réponses similaires à celles du cri non modifié (fig. 29C). 
Autre stimulus auditif. Un bruit blanc qui couvrait la bande de fréquence des cris et non 
modulé en amplitude a également été présenté à un certain nombre de neurones enregistrés 
chez les femelles afin d’évaluer comment les neurones répondent à des stimuli qui n’ont pas de 
structure en fréquence. 
Enregistrements électrophysiologiques et analyse des données. Les enregistrements 
électrophysiologiques ont été réalisés comme décrit dans le chapitre 2. Chez un des mâles et une 
des femelles vigiles, une double implantation a été réalisée, avec un écart de plus de 1000 µm 
entre les pointes des deux électrodes. Comme dans le chapitre 3, les électrodes ont été 
implantées au niveau du NCM dorsal.  
Afin d’évaluer les réponses auditives à la présentation des stimuli, nous avons quantifié 
le taux d’activité moyen pendant la durée du stimulus et les 30 ms qui suivaient, puis à partir des 
données nous avons calculé le Z-Score. Les réponses des neurones du NCM à chacune de ces 
modifications ont été comparées aux réponses au cri non modifié en utilisant un t de Student.  
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Figure 28 : Exemple de cri d’un mâle et des 
versions modifiées de ces cris. La partie 
supérieure des figures représente l’enveloppe du 
cri et la partie inférieure le spectrogramme avec 
l’énergie représentée en niveaux de gris. En (A) 
sont représentés la version Shift fréquence, qui 
correspond au cri du partenaire dont le cortège 
d’harmoniques est décalé en fréquence de façon 
à qu’il n’y ait pas la première harmonique et la 
version Sans Harmoniques qui correspond à 
l’harmonique présente dans la gamme de 
fréquence comprise entre 4 et 5kHz seulement. 
En (B), il s’agit de la version Timbre modifié 
correspondant à la version dont la répartition 
d’énergie sur les différentes harmoniques a été 
changée. Le cri NoAM représente le cri du 
partenaire sans modulations d’amplitude (voir 
enveloppe). Dans un cri de mâle (C), le début du 
cri correspond à une modulation de fréquence 
montante (FM Montante), alors que la fin du cri 
est caractérisée par une modulation de 
fréquence descendante (FM Descendante). Ces 
deux parties ont été présentées séparément. 
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Figure 29 : Exemple de cri d’une femelle (A) et 
des versions modifiées de ces cris. Pour un 
couple d’oiseaux, ce cri de femelle représente 
le cri du partenaire sexuel pour le mâle et le 
propre cri de l’oiseau pour la femelle. En (A), 
sont représentées les versions du cri dont le 
spectre en fréquence a été modifié, la version 
Shift Fréquence correspond au cri du 
partenaire dont le cortège d’harmoniques est 
décalé en fréquence de façon à qu’il n’y ait 
pas la première harmonique. Le cri Sans 
Harmoniques correspond à l’harmonique 
présente dans la gamme de fréquence 
comprise entre 4 et 5kHz seulement. En (B) 
sont représentées le cri original et ses versions 
dont les modifications ont changé le décours 
temporel. La version Timbre modifié 
correspond à la version dont la répartition 
d’énergie sur les différentes harmoniques a 
été changée. Le cri NoAM représente le cri du 
partenaire sans modulations d’amplitude (voir 
enveloppe). Enfin, en (C), on peut voir le cri 
original de la femelle partenaire et à sa droite 
seulement la partie stable en fréquence de 
celui-ci (Plateau) qui a également été 
présentée.  
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Figure 30 : Exemple de spectre fréquentiel (répartition de l’énergie mesurée en dB sur les différentes 
fréquences des harmoniques, avec un lissage par la méthode LCP : Applying Linear Predicitive 
Coding) du cri du mâle partenaire original d’une femelle vivant en couple (A). La modification de la 
répartition de l’énergie, appelée timbre (B), a pour but de décaler l’énergie (flèche) d’une 
harmonique sur celle située juste au-dessus en fréquence. Comme on peut le voir sur la droite de la 
figure, la modification timbre ne change pas la structure en fréquence du cri. 
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Figure 31 : Réponse d’une cellule du NCM d’une femelle au cri de son mâle partenaire ainsi qu’à 
toutes ses versions modifiées. La 1ère ligne représente les modifications du spectre en fréquence du 
cri du mâle partenaire, la 2nde ligne, les modifications de la réparation en énergie. Enfin, la 3ème 
ligne représente le cri du mâle ainsi que le premier segment (FM Montante) et le second segment 
(FM Descendante) qui ont été diffusés séparément.  
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Afin de pouvoir comparer les réponses à une partie du cri par rapport à celles obtenues 
lorsque cette partie est incluse dans le cri, nous avons calculé l’activité neuronale sur les mêmes 
durées exactement. Le début de la période d’analyse débutait 30 ms après le début de la partie 
du cri considérée (pour tenir compte de latence des réponses neuronales). 
 
5.3 Résultats chez les femelles 
Chez les femelles vigiles, un total de 40 cellules a été isolé à partir des enregistrements 
multi-unitaires (en moyenne 2,6 ± 0,03 neurones par site). Chez les femelles sous anesthésie, 
c’est l’activité de 89 neurones qui a été recueillie. Ces 129 neurones ont été enregistrés lors de la 
présentation du cri du partenaire (126 neurones du propre cri de l’oiseau). Comme aucune 
différence significative n’a été observée dans les réponses des neurones au cri du partenaire ou 
au propre cri de l’oiseau entre les femelles anesthésiées et les femelles vigiles (p>0,64 dans les 
deux cas), nous avons regroupé l’ensemble des réponses recueillies. Certains de ces neurones 
ont été testés avec l’ensemble des cris. La figure 31 donne un exemple de réponse d’un neurone 
au cri du mâle partenaire ainsi qu’à toutes ses versions modifiées. D’autres n’ont été testés 
qu’avec certains des cris modifiés, ou pour des raisons de qualité d’enregistrement, nous n’avons 
pas pu analyser les réponses à certains cris. 
Que ce soit lors de la présentation du cri du mâle partenaire ou du propre cri de la 
femelle chez laquelle l’enregistrement était réalisé, la plupart des cellules ont montré une 
augmentation de leur activité. Sur les 126 cellules testées avec ces deux cris, 116 cellules ont un 
Z-Score positif pour le cri du partenaire et 116 pour le propre cri de l’oiseau. De plus, lorsqu’on 
compare les réponses obtenues entre les deux cris, aucune différence significative n’est observée 
(Z-Score ± écart-type, Partenaire Vs. BOC, 0,83 ± 0,07 Vs. 0,84 ± 0,08 ; t125=-0,18 ; p=0,86). 
 
5.3.1 Réponses aux cris modifiés en fréquence 
Une des modifications que nous avons réalisée a consisté à décaler le spectre des 
fréquences. Nos enregistrements ont montré qu’une telle modification du cri du partenaire 
affecte l’amplitude des réponses des neurones (n=77). En effet, bien que la population de 
neurones montre des réponses à ce cri, ces réponses sont significativement moins fortes que 
celles induites par le cri original (Partenaire Vs. Shift Fréquence, 0,86 ± 0,07 Vs. 0,64 ± 0,06 ; 
t76=4,48 ; p<0,0001). Un total de 51/77 neurones répondent plus au cri du partenaire qu’au cri 
modifié (fig. 32A). Ensuite, décaler le spectre des fréquences du propre cri de la femelle induit 
des réponses dont l’amplitude est moins importante, la différence observée dans les réponses 
avec le cri original n’est pas significative (BOC Vs. Shift Fréquence, 0,77 ± 0,08 Vs.  0,65 ± 0,08 ; 
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n=39 ; t38=1,42 ; p=0,16)(fig. 32B). Globalement, les neurones du NCM apparaissent sensibles au 
spectre des fréquences des cris et à l’absence de la première harmonique.  
La suppression du cortège d’harmoniques des vocalisations en ne gardant que celles sur 
laquelle il y a le plus d’énergie s’accompagne d’une absence de réponses de la population globale 
des neurones que nous avons enregistré (Partenaire Vs. Sans Harmoniques, 0,90 ± 0,10 Vs. 0,002 
± 0,06 ; n=72 ; t71=7,16 ; p<0,0001)(fig. 33A). 
Cependant, on observe que certains neurones montrent une inhibition de leur activité 
lorsque le cri sans harmonique est présenté, comme cela avait été décrit chez des mâles 
diamants mandarins vigiles lors de la présentation de sons purs (Stripling et al., 1997). Un total 
de 32/72 neurones ont des valeurs négatives du Z-Score lorsque le cri Sans Harmoniques est 
présenté alors que seulement 8/72 ont de telles valeurs lors de la présentation du cri du 
partenaire (fig. 33B).  
De même, présenter une seule harmonique du propre cri de l’oiseau n’induit pas les 
réponses obtenues avec le cri original (BOC Vs. Sans Harmoniques, 0,90 ± 0,12 Vs. -0,10 ± 0,07 ; 
n=72 ; t71=7,48 ; p<0,0001)(fig. 33C). On observe également qu’environ la moitié des neurones 
montrent une inhibition de leur activité lors de ce cri (Z-Score négatif, 5/72 Vs. 37/72)(fig. 33D). 
 
5.3.2 Réponses aux cris dont le timbre a été modifié 
Modifier le timbre affecte également les réponses des neurones. En effet, lorsque l’on 
présente le cri du mâle partenaire dont le timbre a été modifié, nous observons une diminution 
significative de l’amplitude des réponses par rapport à celle évoquée par le cri original (0,79 ± 
0,06 Vs. 0,70 ± 0,05 ; n=127 ; t126=2,17 ; p=0,03)(fig. 34A).  
De la même façon, une modification de la répartition d’énergie sur les différentes 
harmoniques du propre cri de l’oiseau induit une baisse de l’amplitude des réponses (BOC Vs. 
Timbre modifié, 0,78 ± 0,06 Vs. 0,66 ± 0,05 ; n=124 ; t123=2,49 ; p=0,01)(fig. 34B). 
 
5.3.3 Réponses aux cris sans modulation d’amplitude 
Supprimer les variations d’amplitude du cri du mâle partenaire ou du propre cri de la 
femelle (cris NoAM) n’affecte pas l’amplitude des réponses des neurones par rapport aux cris 
des mâles partenaires non modifiés (Partenaire Vs. NoAM, 0,82 ± 0,07 Vs. 0,85 ± 0,06 ; n=103 ; 
t102=-0,53 ; p=0,60 ; BOC Vs. NoAM, 0,78 ± 0,11 Vs. 0,82 ± 0,09 ; n=51 ; t50=-0,54 ; p=0,59)(fig. 
35A, 35B).  
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Figure 32 : Chez les femelles, le décalage du spectre fréquentiel des cris diminue significativement les 
réponses moyennes des neurones au cri du mâle partenaire (A) mais pas à leur propre cri (B).  
 
 
 
 
Figure 33 : Chez les femelles, la suppression des harmoniques du cri de leur mâle partenaire (A) ou 
de leur propre cri (C) entraine une forte baisse des réponses au sein du NCM. Si l’on compare les 
réponses pour chaque cellule entre la version modifiée des cris et l’originale, on peut voir que 
quasiment la totalité des cellules ne répondent pas aux versions Sans Harmoniques (B,C). 
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Figure 34 : La modification du timbre du cri du mâle partenaire (A) et du propre cri des femelles (B) 
provoque une diminution significative des réponses neuronales au sein du NCM. 
 
 
 
 
Figure 35 : La modification de l’enveloppe des cris (en la supprimant) ne change pas les réponses des 
neurones par rapport à la version originale du cri du mâle partenaire (A) et du propre cri des 
individus (B). 
 
 
 
 
Figure 36 : Les neurones répondent plus fortement à des vocalisations qu’à des bruits blancs bien 
qu’ils recouvrent la même gamme de fréquence que les cris. 
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En revanche, la présentation d’un bruit blanc non modulé en amplitude s’accompagne 
d’une baisse significative de l’amplitude des réponses, que l’on compare les réponses obtenues 
au bruit blanc avec celles obtenues pour le cri du partenaire (Partenaire Vs. Bruit blanc, 0,74 ± 
0,07  Vs. 0,49 ± 0,08 ; n=51 ; t50=2,70 ; p=0,01)(fig. 36A) ou avec celles obtenues pour le propre 
cri de la femelle (BOC Vs. Bruit blanc, n= 51 ; 0,83 ± 0,08 Vs. 0,49 ± 0,08, t50 =3,03 ; p=0,004)(fig. 
36B). 
 
5.3.4 Réponses aux différentes parties des cris 
Nous avons découpé le cri du mâle partenaire en deux parties de façon à n’avoir que le 
segment initial, constitué d’une modulation de fréquence montante, ou que le segment final 
constitué d’une modulation de fréquence descendante. Lorsque l’on présente ces deux parties du 
cri séparément, nos enregistrements montrent que les neurones du NCM répondent aussi 
fortement à la FM Montante du début du cri qu’à la FM Descendante de la fin du cri (FM 
Montante seule Vs. FM Descendante seule, 0,60 ± 0,06 Vs. 0,61 ± 0,07 ; n=129 ; t128=-0,05 ; 
p=0,96)(fig. 37A). De plus, il n’y a pas plus de neurones qui répondent plus à un type de 
modulation qu’à l’autre, ce qui indique que la population de neurones du NCM ne montre pas 
une préférence pour un type de modulation de fréquence (fig. 37B).  
Lorsque l’on analyse les réponses à ces deux segments lorsqu’ils sont inclus dans le cri, 
c’est à dire que le cri n’est pas découpé, on observe que les neurones répondent plus à la 
première partie du cri, la FM Montante, qu’à la seconde partie, la FM Descendante (FM Montante 
dans le cri Vs. FM Descendante dans le cri, 0,66 ± 0,05 Vs. 0,46 ± 0,06 ; t128=4,00 ; p=0,0001)(fig. 
37A). De même, en accord avec les résultats précédents, les neurones répondent moins à la 
partie constitué de la FM Descendante lorsque celle-ci est incluse dans le cri, que lorsque cette 
partie est présentée seule (FM Descendante dans le cri Vs. FM Descendante seule, 0,46 ± 0,06 Vs. 
0,61 ± 0,07 ; n=129 ; t128=-2,14 ; p=0,03). Une analyse visuelle du pattern de réponses des 
neurones permet d’expliquer ces résultats. Comme le montre la figure 31, les neurones 
répondent à la présentation d’un cri par un pic phasique qui dure plusieurs dizaines de 
millisecondes qui est suivi dans la plupart des cas d’une activité soutenue qui est moindre que 
celle du pic. Cette forte augmentation phasique s’observe quel que soit le type de modulation de 
fréquence que le cri soit constitué de FM montante ou descendante.  
Si les neurones du NCM chez les femelles n’apparaissent pas être plus sensibles aux FM 
montantes qu’aux FM descendantes, la question qui se pose alors est de savoir si, et dans quelle 
mesure, ces neurones répondent lorsque le cri n’est pas composé de modulation de fréquence. 
Pour répondre à cette question, nous avons présenté le propre cri de la femelle sans la courte 
partie initiale dans laquelle les fréquences sont modulées. La présentation de ce stimulus que   
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Figure 37 : Les neurones répondent plus à la partie initiale (FM Montante) qu’à la seconde partie (FM 
Descendante) du cri du mâle partenaire lorsque celui-ci est présenté entier, alors que nous 
n’observons aucune différence dans l’amplitude des réponses aux deux parties du cri présentées 
séparément (A). (B) Comparaison des réponses des cellules entre les deux parties du cri du mâle 
partenaire diffusées séparément. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 38 : Les neurones du NCM répondent avec la même amplitude au propre cri des femelles 
qu’au Plateau stable en fréquence contenu dans ce dernier  
 
 
119 
 
 
nous avons appelé Plateau évoque des réponses dont l’amplitude ne diffère pas de celle évoquée 
par le cri original (BOC Vs. Plateau, 0,88 ± 0,13 Vs. 0,85 ± 0,13 ; n=65 ; t64=0,40 ; p=0,69)(fig. 38). 
De plus, les stimuli FM Montante et FM Descendante n’évoquent pas des réponses plus 
importantes que le Plateau (FM Montante Vs. Plateau, 0,72 ± 0,09 Vs. 0,75 ± 0,09 ; t63=-0,54 ; 
p=0,59 ; FM Descendante Vs. Plateau, 0.82 ± 0,08 Vs. 0,75 ± 0,09 ; t63=0,86 ; p=0,39). Ces 
résultats suggèrent donc que les neurones sont peu sensibles aux modulations de fréquence des 
cris. 
 
5.4 Résultats chez les mâles 
Nous avons présenté à chacun des mâles en couple plusieurs versions modifiées du cri de 
distance de leur femelle partenaire ou de leur propre cri. La figure 39 montre un exemple de 
réponses évoquées par un neurone du NCM d’un mâle lors de la présentation du cri de la femelle 
partenaire et de ses différentes versions.  
Dans un premier temps nous avons comparé les réponses des neurones des mâles 
anesthésiés et vigiles. Comme nous n’avons pas observé de différence dans les réponses au cri 
du partenaire ou au propre cri du mâle entre les deux groupes (p>0,15 dans les deux cas), nous 
avons regroupé les réponses des mâles vigiles et anesthésiés pour la suite de nos analyses.  
Un total de 50 neurones a été testé avec le cri de la femelle partenaire et 54 neurones 
avec le propre cri du mâle. La plupart des neurones montrent une augmentation de leur activité 
lors de la présentation de ces cris. Seuls 2/50 et 4/54 neurones ont un Z-Score négatif. Enfin, 42 
neurones ont été testés avec à ces deux cris. Aucune différence significative n’a été observée 
dans les réponses à ces deux cris (p=0,68). 
 
5.4.1 Réponses aux cris modifiés en fréquence 
Décaler le spectre des fréquences du cri de la femelle partenaire affecte l’amplitude des 
réponses des neurones enregistrés dans le NCM (n=30). Mais contrairement à ce qui avait été 
observé chez les femelles, les réponses à ce cri sont bien plus fortes que celles induites par le cri 
non modifié (Z-Score ± écart-type, Partenaire Vs. Shift Fréquence, 0,74 ± 0,14 Vs. 0,99 ± 0,17 ; 
t29=-2,53 ; p=0,02)(fig. 40A). Un total de 23/30 neurones répond plus au cri du partenaire 
modifié qu’au cri non modifié (fig. 40B). En revanche, décaler le spectre des fréquences du 
propre cri du mâle chez lequel l’enregistrement est effectué n’affecte pas l’amplitude des 
réponses (BOC Vs. Shift Fréquence, 0,78 ± 0,12 Vs. 0,67 ± 0,11 ; n=34 ; t33=0,93 ; p=0,36)(fig. 
40C).  
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Figure 39 : Exemple de réponses d’une cellule chez un mâle vigile au cri de la femelle partenaire ainsi 
qu’à toutes les versions modifiées de ce dernier. La première ligne correspond aux modifications 
vivant le spectre fréquentiel des crs, la secondes celles visant la répartition de l’énergie et le décours 
temporel du cri, et enfin la troisième représente le cri de la femelle dans son ensemble et que la 
partie stable en fréquence (Plateau).  
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Un changement dans le spectre des fréquences affecte donc les réponses, mais l’effet 
observé dépend donc du sexe de l’oiseau qui a émis le cri. 
La suppression du cortège d’harmoniques des vocalisations en ne gardant que celles sur 
laquelle il y a le plus d’énergie s’accompagne d’une absence de réponses des neurones du NCM 
que ce soit pour le cri de la femelle partenaire ou pour le propre cri du mâle (Partenaire Vs. Sans 
Harmoniques, 0,68 ± 0,10 Vs. 0,16 ± 0,09 ; n=50 ; t49=4,08 ; p=0,0002 ; BOC Vs. Sans 
Harmoniques, 0,78 ± 0,15 Vs. 0,08 ± 0,09 ; n=34 ; t33=4,19 ; p=0,0002)(fig. 41A, 41C). De plus, 
comme cela a été observé chez les femelles, plus de neurones montrent une inhibition de leur 
activité lors de la présentation du cri qui n’est constitué qu’une seule harmonique que lors de la 
présentation du cri non modifié (Partenaire Vs. Sans Harmoniques, 2/50 Vs. 13/50 ; χ2=12,58 ; 
p=0,003 ; BOC Vs. Sans Harmoniques, 4/34 Vs. 11/34 ; χ2=6,58 ; p=0,01)(fig. 41 B, 41D).  
 
5.4.2 Réponses aux cris dont le timbre a été modifié et aux 
cris sans modulation d’amplitude 
Modifier la répartition d’énergie sur les différentes harmoniques a également un effet 
différent selon le type de cri qui a été modifié. En effet, modifier le timbre du cri de la femelle 
partenaire n’a pas d’effet sur l’amplitude des réponses (Partenaire Vs. Timbre Modifié, 0,68 ± 
0,10 Vs. 0,68 ± 0,10 ; n=50 ; t49=-0,06 ; p=0,95)(fig. 42A). En revanche, cela a comme 
conséquence une baisse significative des réponses lorsque le cri modifié est le propre cri de 
l’oiseau (BOC Vs. Timbre Modifié, 0,82 ± 0,10 Vs. 0,67 ± 0,09 ; n=54 ; t53=2,77 ; p=0,008)(fig. 
42B).  
Concernant les modulations d’amplitude, les supprimer (stimulus NoAM) ne modifie pas 
non plus les réponses des neurones par rapport à celles au cri non modifié, que ce soit pour le cri 
du partenaire ou le propre cri de l’oiseau (Partenaire Vs. NoAM, 0,65 ± 0,10 Vs. 0,64 ± 0,10 ; 
n=37 ; t36=0,10 ; p=0,92 ; BOC Vs. NoAM, 0,70 ± 0,16 Vs. 0,76 ± 0,15 ; n=22 ; t21=-0,63 ; 
p=0,54)(fig. 43A, 43B). Encore une fois, cette observation est similaire à ce que nous avons pu 
observer chez les femelles.  
 
5.4.3 Réponses aux différentes parties des cris 
Nous avons également cherché à savoir si les neurones des mâles préféraient un signal 
modulé en fréquence à un signal non modulé et s’ils préféraient un type de modulation de 
fréquence. La présentation de la partie du cri de femelle qui n’a pas de modulation de fréquence 
induit tout autant de réponses que le cri de la femelle dans son intégralité (ce cri débute par un 
segment très court constitué d’une modulation de fréquence montante)(Partenaire Vs. Plateau, .  
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Figure 40 : Chez les mâles, le décalage du spectre en fréquence du cri de la femelle partenaire 
provoque une augmentation des réponses des neurones du NCM (A). En (B) sont représentées les 
réponses pour les mêmes cellules entre le cri de la femelle partenaire et sa version Shift fréquence. 
On peut qu’un plus nombre de cellules répondent fortement à cette version plutôt qu’à la version 
non modifiée. En revanche, pour le propre cri des mâles (B), nos résultats ne montrent aucune 
différence dans l’amplitude moyenne des réponses entre la version originale et décalée en 
fréquence, ni dans le nombre de cellules répondant plus à une version par rapport à l’autre. 
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Figure 41 : Chez les mâles, supprimer le cortège d’harmoniques des cris diminue fortement les 
réponses neuronales au cri de la femelle partenaire (A), ainsi qu’au propre cri de l’oiseau (B). Les 
cellules répondent plus aux cris composés d’harmoniques que sans harmoniques (B,D). 
 
 
Figure 42 : La modification du timbre du propre cri des individus diminue les réponses des neurones 
vis à vis de ce signal, alors que pour le cri de la femelle partenaire cela n’a aucun effet.   
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0,71 ± 0,10 Vs. 0,73 ± 0,10 ; n=47 ; t46=0,12 ; p=0,73)(fig. 44). De plus, le premier segment du 
propre cri des mâles testés (FM Montante) induit des réponses dont l’amplitude ne diffère pas 
de celles induites par le second et dernier segment (FM Descendante)(FM Montante Vs. FM 
Descendante, 0,75 ± 0,18 Vs. 0,52 ± 0,11 ; n=30 ; t29=1,47 ; p=0,15)(fig. 44B). Comme chez les 
femelles, la population de neurones enregistrés chez les mâles n’apparaît pas particulièrement 
sensible aux modulations de fréquence des cris. 
 
 
 
 
Figure 43 : Supprimer les modulations d’amplitudes du cri de femelle ou de mâle n’a aucun effet sur 
les réponses des neurones.  
 
 
 
 
 
 
Figure 44 : Les neurones du NCM des mâles répondent aussi fortement à la présentation d’une partie 
du cri de la femelle partenaire qu’à la diffusion de ce cri dans son ensemble. De plus, Les neurones 
répondent aussi fortement à la 1ère partie du propre cri des mâles (FM Montante) qu’à la 2nde 
partie (FM Descendante). 
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Table 1  
 
 
5.5 Discussion 
Dans cette partie de ma thèse, nous nous sommes intéressés aux propriétés auditives des 
neurones du NCM, à travers la question de l’encodage des cris de distance. Notre approche a été 
de modifier une à une certaines caractéristiques acoustiques du cri du partenaire sexuel ou du 
propre cri de l’oiseau puis de confronter les réponses des neurones à ces cris modifiés à celles 
obtenues au cri initial afin d’évaluer l’impact de la modification sur la réponse (Table 1). 
L’intérêt des modifications apportées était double car nous nous sommes en grande partie 
appuyés sur les travaux de Vignal & Mathevon (2011) pour modifier des caractéristiques 
acoustiques afin, d’une part, de déterminer dans quelle mesure les caractéristiques acoustiques 
qui sont requises pour évoquer des réponses de la part de neurones du NCM sont celles qui sont 
impliquées dans la reconnaissance d’un point de vue comportemental des cris de distance.  
Dans l’ensemble, nos résultats indiquent qu’aussi bien chez les femelles que chez les 
mâles, certaines modifications acoustiques des cris ont un impact sur les réponses des neurones 
du NCM. C’est notamment le cas de celles affectant la structure en fréquence du cri du partenaire 
sexuel. Cependant, les résultats diffèrent entre les femelles et les mâles. Alors que chez les 
femelles, les modifications acoustiques qui ont un effet sur les réponses des neurones 
s’observent quel que soit le cri, le cri du mâle partenaire comme le propre cri de la femelle (sauf 
pour le décalage en fréquence où la baisse n’est pas significative), les résultats obtenus chez les 
mâles diffèrent selon qu’il s’agit de l’un ou de l’autre des cris. 
Chez les femelles, les résultats suggèrent que la gamme de fréquence à laquelle les 
neurones du NCM (dans notre étude c’est plutôt le NCM dorsal et rostral) sont sensibles doit 
inclure la fréquence fondamentale des cris de mâles, bien que cela ne soit pas significatif pour le 
propre cri de la femelle, puisque décaler la bande de fréquence de façon à ce qu’il n’y ait pas 
cette première harmonique, entre 0 et 1000Hz, induit des réponses moindres que celles 
obtenues avec le cri original. Cette gamme de fréquence pourrait être bien plus large puisque un 
changement du timbre, de façon à ce que ce ne soit pas les harmoniques qui se trouvent entre 3 
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kHz et 6 kHz mais celles entre 3,5 et 6,5 kHz qui portent le plus d’énergie a comme conséquence 
que le cri induit des réponses de plus faible amplitude que le cri original. En faveur de cette 
hypothèse, on peut également ajouter qu’un stimulus qui n’est composé que de l’harmonique qui 
se trouve entre 3 et 4 kHz induit une inhibition de la part d’environ 45-50% des neurones. Il 
peut être également ajouté qu’une étude réalisée par Terleph et al, (2007) indiquait que les 
neurones du NCM répondaient à des sons dans une large bande de fréquence, d’environ 3,5 kHz. 
Enfin, le fait que les cris soient composés d’harmoniques pourrait également contribuer à 
évoquer des réponses.  Un bruit blanc qui couvre la bande de fréquence des cris induit en effet 
des réponses moindres que le cri et cela n’est pas dû à l’absence de modulation d’amplitude du 
bruit blanc utilisé dans notre étude car la version du cri non modulé en amplitude (NoAM) 
évoque des réponses qui ne diffèrent pas de celles évoquées par le cri original. L’ensemble de ces 
résultats suggère donc que les neurones du NCM sont sensibles aux paramètres acoustiques qui 
font partie du domaine spectral au moins dans la gamme de fréquence comprise entre 0 et 5kHz.  
En revanche, la population de neurones que nous avons enregistrée chez les femelles 
apparaît peu sensible aux variations temporelles de fréquence. Les différentes parties du cri de 
mâles alors qu’elles diffèrent par le type de modulation de fréquence évoquent des réponses 
d’amplitude similaire lorsqu’elles sont présentées séparément. Un segment de cri de mâle 
modulé en fréquence n’évoque pas plus de réponses que la partie non modulée (Plateau) du cri 
de femelle. Le fait que dans cette étude comme dans l’étude précédente (chapitre 3), les 
neurones répondent avec la même amplitude au cri de mâle, très modulé en fréquence, et à un 
cri de femelle au contraire très peu modulé, suggère également que les réponses ne reposent pas 
sur le type de variation que montrent les paramètres fréquentiels au cours du temps. Cependant, 
dans notre étude, les neurones n’ont été testés qu’avec peu de signaux qui différaient par le type 
de modulation de fréquence. Surtout, comme les cris de mâles sont constitués de deux segments 
qui ne sont pas symétriques, nous ne donc pouvons pas déterminer si les neurones répondent 
différemment à un type de modulation de fréquence (montante ou descendante) de pente 
équivalente. Un échantillon plus large de signaux serait nécessaire pour déterminer dans quelle 
mesure les neurones du NCM sont sensibles aux modulations de fréquence.  
De plus, les résultats présentés ici ne sont basés que sur le nombre de potentiels d’action 
émis avant et pendant la durée du cri. Or, des études ont montré que des réponses à des stimuli 
auditifs pouvaient se différencier non pas en termes de nombre de potentiels d’action mais en 
termes de pattern d’activité temporel. Ainsi, au niveau du cortex auditif primaire du furet ou du 
cobaye, alors que différentes vocalisations évoquent une augmentation similaire du nombre de 
potentiels d’action sur la durée globale de la vocalisation, une analyse des variations temporelles 
de l’activité neuronale montrent des différences entre les vocalisations (Schnupp et al., 2006; 
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Huetz et al., 2009). Afin de déterminer si les neurones du NCM sont sensibles aux modulations 
temporelles, il sera nécessaire dans le futur de comparer le pattern d’activité des trains de 
potentiels d’action évoqués par des stimuli présentant des modulations temporelles différentes. 
Enfin, si les neurones apparaissent dans cette étude peu sensibles aux variations temporelles 
des paramètres acoustiques, cela est peut-être dû au fait que le cri est un signal acoustique de 
courte durée. Le fait que les neurones du NCM répondent différemment aux stimuli auditifs en 
fonction de leur rythme de présentation (Beckers and Gahr, 2010) suggère au contraire que les 
neurones intègrent des aspects temporels relatifs aux vocalisations. Les cris ont des durées 
comparables aux syllabes qui composent les chants. Les neurones ne sont peut-être pas 
sensibles aux variations temporelles des paramètres acoustiques des cris ou syllabes mais ils 
sont peut-être sensibles à la façon dont les cris ou syllabes s’enchaînent dans le chant et d’un 
chant à l’autre (Tremere and Pinaud, 2011). À nouveau, des études complémentaires seront 
nécessaires pour déterminer dans quelle mesure les variations temporelles (et lesquelles) 
contribuent aux réponses des neurones du NCM.  
Chez les mâles, les conséquences des modifications acoustiques opérées sur les cris 
semblent dépendre du sexe de l’oiseau qui a émis le cri, et donc de la structure du cri, puisque 
décaler le spectre des fréquences de façon à supprimer la première harmonique induit une 
augmentation des réponses par rapport à celles obtenues au cri initial si le cri est un cri de 
femelle, mais n’affecte pas les réponses si le cri modifié est un cri de mâle. De la même façon, 
modifier le timbre n’a un effet sur les réponses (baisse de l’amplitude des réponses), que pour 
un des deux cris, mais cette fois ci cela concerne le cri de mâle. Modifier le timbre d’un cri de 
femelle n’affecte pas les réponses. Cela suggère que chez les mâles, modifier la gamme de 
fréquence et la répartition de l’énergie sur les différentes fréquences qui composent les 
harmoniques d’un cri dépend du type cri, mâle ou femelle. Des expériences complémentaires 
seront à réaliser pour tenter d’expliquer ces résultats.   
Quoi qu’il en soit, ces résultats indiquent que les propriétés auditives des neurones du 
NCM diffèrent dans une certaine mesure entre les mâles et les femelles. Il faut toutefois 
mentionner le fait que, chez les mâles comme chez les femelles, ne garder que l’harmonique qui 
se trouve entre 3 et 4 kHz a comme conséquence une baisse de l’amplitude des réponses des 
neurones et que, chez les deux sexes, les neurones ne répondent pas plus à une partie du cri du 
mâle par rapport à une autre et enfin que la partie non modulée en fréquence du cri de femelles 
induit des réponses similaires en amplitude que celles induites par le cri complet.  
Outre les propriétés auditives des neurones du NCM, une des questions que soulève cette 
étude est dans quelle mesure l’activité des neurones du NCM est un corrélat neuronal de la 
reconnaissance auditive. En se basant principalement sur l’étude de Vignal & Mathevon, (2011), 
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nous avons en effet cherché à savoir si les paramètres acoustiques impliqués dans la 
reconnaissance des cris étaient également ceux sur lesquels reposent les réponses des neurones 
du NCM. Les résultats obtenus chez les femelles permettent de discuter de cette question et 
suggèrent que le NCM pourrait contribuer au processus de reconnaissance des cris de distance, 
la plupart des résultats électrophysiologiques obtenus ici étant en accord avec les résultats 
comportementaux décrits dans l’étude de Vignal & Mathevon, (2011) ainsi que dans d’autres 
études.  
Tout d’abord, comme les réponses neuronales, les réponses comportementales de 
reconnaissance du cri apparaissent dépendre de certaines caractéristiques spectrales des cris. 
En effet, ces réponses s’observent si le signal acoustique couvre une large bande de fréquence (0 
à 5 kHz) et est composé d’harmoniques, un son composé d’une seule harmonique ou un bruit 
blanc qui couvre la même bande de fréquence que le cri ne les font pas répondre (Vignal and 
Mathevon, 2011). De plus, modifier la répartition relative de l’énergie sur les différentes 
harmoniques, induit moins de réponse que ce soit d’un point de vue neuronal ou 
comportemental (Vignal and Mathevon, 2011). D’autres études avaient également montré que 
les diamants mandarins sont capables de détecter des modifications du timbre des signaux de 
communication (Cynx et al., 1990; Uno et al., 1997). Dans ces études, la deuxième harmonique 
était soit supprimée soit atténuée et les diamants mandarins étaient capables de discriminer 
entre le cri modifié et le cri initial.  
De plus, d’un point de vue comportemental comme d’un point de vue neuronal, les 
modulations de fréquence descendante n’évoquent pas plus de réponse qu’un signal sans 
modulation de fréquence. Les femelles répondent comportementalement au cri de mâle non 
modifié qu’au même cri de mâle modifié de façon à ce qu’il ne soit plus modulé en fréquence 
(Vignal and Mathevon, 2011). Les auteurs expliquent cela par le fait qu’après une telle 
modification, les cris ont une structure proche de celles des cris de femelles, cris qui font 
répondre comportementalement les femelles. D’ailleurs dans nos expériences, bien que 
présentées séparément, les modulations de fréquence montantes et descendantes des cris mâles 
ainsi que le plateau des cris femelles restent, du point de vu acoustique, propre à l’espèce 
étudiée, c’est-à-dire que la gamme de fréquence et les modulations temporelles sont dans les 
limites de l’espèce. Pris avec le fait que de nombreuses études semblent indiquer que le NCM est 
particulièrement impliqué dans le traitement des signaux de l’espèce (Chew et al., 1995; 
Stripling et al., 1997; pour revue, Mello et al., 2004), cela peut expliquer pourquoi nos 
enregistrements montrent que les neurones du NCM répondent aussi fortement à un de ces 
signaux par rapport à un autre. 
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Enfin, sur un point, les résultats électrophysiologiques ne semblent pas être en accord 
avec les résultats comportementaux. Alors que d’un point de vue neuronal, l’absence de la 
première fondamentale a comme conséquence une diminution de l’amplitude des réponses, 
alors que cette absence a peu d’effet sur les réponses comportementales.  
Par conséquent, excepté cette différence, les neurones du NCM chez les femelles 
apparaissent sensibles à des caractéristiques acoustiques qui jouent un rôle dans la 
reconnaissance du cri de mâle. Notre étude suggère donc que le NCM pourrait être impliqué 
dans le traitement auditif qui permet la reconnaissance du cri des mâles de l’espèce. 
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Chapitre 6.   
Discussion générale 
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L’ensemble des expériences de mon projet de thèse avait pour objectif d’apporter de 
nouveaux éléments permettant de comprendre comment sont représentées et reconnues les 
vocalisations au sein d’une aire auditive secondaire. Dans ce cadre, le travail présenté ici tire de 
nombreux avantages du modèle qu’est l’oiseau chanteur, et plus particulièrement du diamant 
mandarin. Tout d’abord parce que les diamants mandarins vivent en colonie de plusieurs 
dizaines d’individus et forment des couples monogames. De plus, ils émettent des cris de 
distance qui sont, d’un point de vue acoustique, propres à chaque individu. Ils sont également 
capables de reconnaître leur partenaire sexuel sur la base de ces vocalisations (Zann, 1996; 
Vignal et al., 2004, 2008). Suite à ces observations comportementales, se pose la question du 
substrat neuronal impliqué dans la discrimination des vocalisations de l’espèce, comme par 
exemple le cri du partenaire sexuel. Une région auditive (analogue du cortex auditif secondaire 
chez les mammifères), appelée nidopallium caudomedian, ou NCM, présente des caractéristiques 
particulières lui suggérant un rôle dans le traitement des signaux vocaux de communication de 
l’espèce.  
Chez les femelles vigiles et anesthésiées vivant en couple, nos résultats suggèrent que la 
familiarisation avec des congénères au travers d’interactions sociales modifie la représentation 
des vocalisations de ces individus au sein du NCM, qu’ils soient mâles ou femelles. Nos 
expériences suggèrent, en effet, que cette familiarisation modifie les propriétés auditives des 
neurones du NCM, notamment en augmentant l’amplitude globale des réponses aux cris connus 
par rapport aux cris inconnus, le degré de sélectivité des neurones ainsi que la quantité 
d’information portée par le pattern temporel de décharges neuronales (en ce qui concerne les 
cris de mâles). Ainsi, chez les femelles diamants mandarins, pour qui la reconnaissance des 
individus familiers est fondamentale pour interagir, le NCM serait impliqué dans la 
discrimination des cris familiers par rapport aux autres cris de la scène auditive. La 
représentation des vocalisations au niveau du NCM permettrait donc de catégoriser les 
vocalisations selon qu’elles ont été mémorisées ou pas.  
Si l’analyse de l’activité neuronale en termes de nombre de potentiels d’action a permis 
de révéler une discrimination entre les cris connus (mâle partenaire ou mâle familier) des cris 
inconnus (mâle inconnu), en revanche elle n’a pas permis de mettre en évidence une différence 
dans les réponses entre le cri du partenaire sexuel et celui d’un mâle familier. Pourtant, d’un 
point de vue comportemental les femelles peuvent distinguer ces deux types de cris (Vignal et 
al., 2008). Il faut alors prendre en compte que bien plus de neurones chez les femelles en couple 
que chez les femelles contrôles répondaient sélectivement au cri du mâle partenaire qu’au cri du 
mâle familier (et réciproquement). Ainsi, chez les femelles vivant en couple une discrimination 
entre le cri du mâle partenaire et familier peut exister au sein du NCM, d’autant plus que le 
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codage des vocalisations peut être réalisé de différentes manières. Durant ces dernières années, 
la littérature s’accorde à dire que les signaux de communication sont représentés à la fois par le 
taux et le pattern de décharge des neurones dans les aires auditives (Lu et al., 2001; Huetz et al., 
2006, 2011). Une analyse de l’organisation temporelle des décharges neuronales évoquées par 
les différents cris de mâles a alors indiqué que, chez les femelles en couple, parmi les neurones 
qui répondaient avec la même force aux différents cris de mâles, certains affichaient des motifs 
temporels d’activité différents selon le type de cri de mâle considéré (figure 10 de l’article publié 
dans European Journal of Neuroscience, page 52). De plus, comme la discrimination entre les 
patterns temporels d’activité évoquée par les différents cris de mâles, (évaluée à travers la 
quantité d’information transmise par les trains de potentiels d’action) est apparue comme plus 
importante chez les femelles en couple que chez les femelles contrôles. L’ensemble de nos 
données suggèrent que la mémorisation des cris du mâle partenaire et du mâle familier a eu un 
impact sur la capacité de distinction opérée par les neurones du NCM entre les trois types de 
cris, le cri du mâle partenaire, du mâle familier et du mâle inconnu. 
Le fait que les neurones du NCM répondent à la présentation des cris de distance et que 
ces réponses révèlent un processus de discrimination entre les différents cris présentés soulève 
la question des paramètres acoustiques des cris auxquels sont sensibles les neurones du NCM. 
Les cris de distance de mâles et de femelles diamants mandarins ont une structure acoustique 
qui les caractérise et les différencie. Dans notre étude, après avoir diffusé le cri du partenaire 
sexuel et le propre cri de l’oiseau, dont certaines caractéristiques acoustiques ont été modifiées 
une à une, nos analyses de l’activité neuronale ont révélé qu’une modification de la gamme de 
fréquence couverte par les cris de longue distance ou du timbre des vocalisations diminuent 
l’amplitude des réponses au sein du NCM. Comme ce type de modifications acoustiques abolit 
également les réponses comportementales que les diamants mandarins présentent lors de la 
diffusion d’un cri de distance (Vignal et al., 2008; Vignal and Mathevon, 2011), notre étude 
suggère qu’un codage des paramètres fréquentiels au sein du NCM pourrait permettre de 
reconnaître le cri en tant que signal acoustique signifiant. Les paramètres fréquentiels 
permettent de transmettre de l’information quant à l’identité de l’individu, variant d’un individu 
à l’autre, que le cri soit un cri de mâle ou de femelle (Vignal et al., 2008). Un tel codage des 
caractéristiques fréquentielles par les neurones du NCM pourrait alors contribuer à la 
distinction entre le cri d’un individu et celui d’un autre individu. Pour aller plus loin encore, 
comme la mémorisation du cri d’un individu familier s’accompagne d’un changement dans sa 
représentation au sein du NCM, l’idée qui pourrait être proposée est celle selon laquelle la 
mémorisation pourrait s’accompagner d’un changement dans la représentation au sein du NCM 
des paramètres acoustiques contenus dans les cris, notamment en ce qui concerne la gamme de 
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fréquence et la répartition de l’énergie sur les harmoniques. Ces changements contribueraient à 
rendre les neurones plus sélectifs envers les paramètres acoustiques des signaux ayant une 
signification pour l’individu. Mais, comme dans notre étude, nous n’avons pas modifié chacun 
des paramètres des cris (du propre cri de l’oiseau ou de son partenaire) de façon à ce que sa 
valeur soit celle d’un autre individu, notre étude n’apporte pas d’arguments directs en faveur de 
cette hypothèse et nos hypothèses restent spéculatives. Une façon dans l’avenir de les tester 
pourra être de recueillir les réponses des neurones du NCM lors de la présentation d’un cri 
inconnu auquel seules les caractéristiques fréquentielles, comme les valeurs des fréquences des 
harmoniques auront été modifiées de façon à ce qu’elles correspondent à celles du cri du 
partenaire sexuel. De cette façon, selon nos hypothèses, les neurones devraient répondre plus à 
ce cri qu’au cri original. Chez les femelles, le codage des signaux de communication en fonction 
de leur structure acoustique et de leur signification semble mettre en jeu le NCM. Cependant, 
d’autres régions semblent également impliquées. Il a été montré, en effet, que la présentation de 
cris de distance induit une augmentation de l’expression du gène Zenk non seulement dans le 
NCM, mais aussi dans le CMM et dans l’hippocampe (Gobes et al., 2009). De plus, chez des 
femelles diamants mandarins vivant en couple, l’expression du gène Zenk dans le noyau taeniae, 
qui est comparé à l’amygdale chez les mammifères, est significativement plus forte 
consécutivement à des interactions avec le mâle partenaire plutôt qu’avec un individu inconnu 
(Svec et al., 2009). Par conséquent, le NCM pourrait faire partie d’un large réseau de régions 
cérébrales qui seraient impliquées dans la représentation des cris et de leur signification chez le 
diamant mandarin. 
Chez les mâles, lorsqu’ils sont dans les mêmes conditions que les femelles, c’est à dire 
seuls, nos expériences ne montrent pas de différence dans la force des réponses ou dans la 
sélectivité des neurones entre les cris de distance d’individus familiers (dont celui de la femelle 
partenaire) et celui d’individus inconnus. Qui plus est, nous observons les mêmes résultats 
lorsque ces mêmes vocalisations sont présentées à des mâles qui ne les avaient jamais 
entendues auparavant. Le NCM ne semble donc pas impliqué dans la discrimination des cris 
selon qu’ils soient familiers ou inconnus. Ce résultat n’est pas surprenant. En effet, jusqu’à 
présent aucune étude n’a montré quelle que soit l’approche méthodologique utilisée, une 
différence dans les réponses des neurones du NCM aux cris chez les mâles en fonction du degré 
de familiarité. De plus, à ma connaissance, aucune étude ne montre que les mâles diamants 
mandarins seuls dans une pièce sont capables de discriminer entre les différents cris de femelles 
selon ce degré de familiarité. D’après deux études comportementales, ce n’est que lorsqu’ils sont 
placés dans un contexte social d’écoute particulier que les mâles sont capables de discriminer 
entre deux cris de femelles, un cri connu (celui du mâle partenaire ou d’un mâle familier) et un 
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cri d’un individu inconnu (Vignal et al., 2004; Perez et al., 2012). Cependant, nos travaux ne 
montrent pas que le type de contexte social dans lequel se trouve le mâle influe sur le traitement 
auditif réalisé au sein du NCM. Les neurones ne répondent pas différemment au cri de la femelle 
partenaire, de la femelle familière et de la femelle inconnue qu’il soit seul, en présence de la 
femelle partenaire, de deux mâles ou d’un couple d’individus. Toutefois, dans notre étude, peu de 
neurones ont été enregistrés, ce qui suggère que cette étude devrait être complétée.  
La présentation de versions modifiées du cri de la femelle partenaire ou du propre cri 
des mâles montre que les neurones des mâles sont moins sensibles aux changements dans les 
paramètres acoustiques des cris que les neurones des femelles. De plus, ils répondent d’une 
manière bien plus variable que ce qui a été observé chez les femelles. Par exemple la 
modification du timbre du cri de la femelle partenaire provoque une baisse des réponses de la 
part des neurones, alors que cette même modification sur le propre cri de l'oiseau ne provoque 
pas de changement dans les réponses des neurones. De la même manière, décaler le spectre de 
fréquences des cris provoque une augmentation ou une diminution des réponses neuronales 
selon que l’on considère le cri de la femelle partenaire ou bien le propre cri des mâles. Nos 
résultats semblent donc indiquer que les neurones du NCM réalisent un codage des paramètres 
acoustiques, qui diffère de celui réalisé chez les femelles mais qui apparaît difficile à interpréter 
en termes de sensibilité à certaines caractéristiques acoustiques. 
Face à ces résultats obtenus chez les mâles, bien qu’ils ne mettent pas en évidence de 
différence ni dans les taux de décharge ni dans la sélectivité des neurones entre les cris familiers 
et inconnus au sein du NCM, nous n’excluons pas l’hypothèse selon laquelle une discrimination 
serait réalisée entre les cris de différents individus au sein du NCM. Tout d’abord, comme cela a 
déjà été cité précédemment, des études ont montré que lorsque les réponses de neurones 
auditifs sont comparables, en termes de nombre de potentiels d’action, entre deux signaux, le 
pattern temporel des décharges neuronales peut permettre la discrimination de ces signaux 
(Schnupp et al., 2006; Huetz et al., 2009). Comme dans nos études réalisées chez les mâles, nous 
n’avons pas analysé les trains de potentiel d’action émis lors de la diffusion des différents cris, 
une telle analyse pourrait révéler un traitement différentiel des cris selon leur degré de 
familiarité. De plus, un codage populationnel des vocalisations est également à prendre en 
compte. Jusqu’à présent, peu d’études se sont intéressées à ce type de codage dans les aires 
auditives (Huetz et al., 2011). Chez les oiseaux chanteurs, une étude s’est penchée sur les 
réponses des neurones du noyau du mésencéphale (MLd), qui projette sur le thalamus auditif et 
qui est l’homologue du colliculus inférieur chez les mammifères, lors de la présentation de 
différents chants. Dans cette structure, le codage des vocalisations par un ensemble de neurones 
augmente fortement la discrimination entre les vocalisations (Schneider and Woolley, 2010). 
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Des analyses complémentaires seraient donc nécessaires pour déterminer comment sont 
représentés les cris au sein du NCM des mâles diamants mandarins.  
Ensuite, il faut envisager la possibilité que, chez les mâles, la discrimination entre les 
différents cris soit réalisée dans une autre partie du NCM que celle où nous avons effectué nos 
enregistrements ou dans une autre région auditive. Cependant, l’étude de Gobes et al, 2009 
indique que chez les mâles la présentation de cris de distance, que ce soit de cris de mâles ou de 
cris de femelles s’accompagne d’une absence d’activation du gène Zenk non seulement dans le 
NCM médian, mais aussi dans le NCM latéral, le CMM et dans l’hippocampe. Ces résultats sont 
surprenants étant donné l’amplitude des réponses électrophysiologiques observées dans nos 
études et dans une étude antérieure (Chew et al., 1996a).  
Maintenant, chez les mâles, le NCM pourrait être impliqué non pas dans la discrimination 
et l’identification des cris mais dans celle des chants. La lésion du NCM ainsi que le blocage 
pharmacologique de l’action de l’œstradiol au sein du NCM n’altère pas la capacité des mâles à 
discriminer les cris de mâles et de femelles (Gobes and Bolhuis, 2007; Tremere and Pinaud, 
2011). En revanche, ces deux traitements abolissent la préférence comportementale pour le 
chant du tuteur par rapport à celui d’un individu inconnu (Gobes and Bolhuis, 2007; Remage-
Healey et al., 2010; Tremere and Pinaud, 2011). D’autres données de la littérature montrent 
l’importance du rôle du NCM dans la discrimination des chants appris et inconnus. Une étude 
très récente chez l’étourneau montre que les réponses dans le NCM ventral sont plus fortes pour 
des chants inconnus que pour des chants appris (Thompson and Gentner, 2010). Toujours chez 
l’étourneau, les réponses des neurones du NCM diffèrent selon l’information portée par 
différentes catégories d’éléments vocaux contenues dans les chants: elles sont les plus fortes lors 
de la présentation des vocalisations hautement individualisées, un peu moins fortes lors de la 
présentation des vocalisations individuelles mais pouvant être partagées, et enfin encore moins 
fortes pour celles communes à tous les mâles étourneaux et servant à reconnaître l’espèce et la 
population (George et al., 2008). Chez les mâles, le NCM pourrait donc jouer un rôle important 
dans la reconnaissance des chants ayant acquis une signification pour l’individu mais ne serait 
pas impliqué dans ce processus (ou du moins son implication serait moindre) en ce qui concerne 
les cris de distance. L’ensemble des données de nos études suggèrent donc un rôle différent du 
NCM dans le traitement des vocalisations entre les mâles et les femelles diamants mandarins. 
Plusieurs éléments sont à prendre en compte pour expliquer une telle différence entre les mâles 
et les femelles et de nombreuses données de la littérature viennent étayer cette hypothèse.  
Tout d’abord, une différence notable chez les diamants mandarins est que seuls les mâles 
chantent alors que les femelles ne font qu’émettre des cris. Ils apprennent leur chant par 
imitation d’un tuteur et de nombreuses études suggèrent qu’il existe au sein du NCM une 
 
 
138 
 
 
représentation du chant du tuteur ainsi que du propre chant de l’individu (Gobes and Bolhuis, 
2007; Velho et al., 2012; pour revue, Bolhuis and Gahr, 2006).  
En outre, dans le circuit ascendant du système auditif, le NCM est situé en amont d’un 
noyau, le HVC qui présente un fort dimorphisme sexuel en ce qui concerne son volume. Le HVC 
occupe chez les mâles une place de choix dans le traitement de l’information auditive relative au 
chant puisque les neurones présentent une forte sélectivité pour le propre chant de l’oiseau et 
est impliqué dans la commande motrice du chant. Il est aussi impliqué dans la production des 
cris : une lésion de l’HVC modifie la structure acoustique des cris de mâles mais n’a pas de 
conséquence sur celle des cris de femelles (Simpson and Vicario, 1990). Par conséquent, de par 
la différence dans la production des vocalisations entre mâles et femelles, il est possible que 
l’intégration auditive des signaux vocaux diffère aussi selon le sexe des individus.  
Des études ont également révélé des différences dans la composition neuronale du NCM 
caudal entre les mâles et les femelles (où nos enregistrements électrophysiologiques ont été 
réalisés). Une certaine sous-population de neurones inhibiteurs se trouve être deux fois plus 
importante chez les mâles que chez les femelles. Cette sous-population de neurones se montre 
particulièrement sensible aux fluctuations d’œstradiol local (Pinaud et al., 2006; Tremere et al., 
2009; Remage-Healey et al., 2010). Or, la diffusion de chants induit une augmentation de la 
production d’œstradiol par des neurones du NCM exprimant l’aromatase qui transforme la 
testostérone en œstradiol (Remage-Healey et al., 2010, 2012). De plus, il a notamment été mis en 
évidence que l’œstradiol augmente la discrimination neuronale entre les chants en modifiant le 
codage temporel des chants (Tremere and Pinaud, 2011). Ainsi donc, la différence dans la 
composition neuronale entre les mâles et les femelles pourrait avoir des répercussions sur le 
traitement auditif réalisé au sein du NCM. Cependant, ces conséquences fonctionnelles restent 
encore à être explorées.  
Une autre différence entre les mâles et les femelles a été mise en évidence au niveau du 
NCM. La présentation de stimuli visuels (enregistrement vidéo d’un oiseau dans une cage) a des 
effets différents sur la production d’œstradiol dans le NCM (mesurée localement par 
microdialyse) selon le sexe de l’oiseau: elle induit une augmentation de la production de cette 
hormone chez les mâles alors qu’aucun changement n’a été mis en évidence chez les femelles et 
cela indépendamment du nombre de vocalisations émis par les mâles lors de ces présentations 
visuelles (Remage-Healey et al., 2008, 2012). Pour les auteurs, cette augmentation d’œstradiol 
induit par les stimulations visuelles, outre le fait qu’elle suggère un effet d’autres modalités 
sensorielles que l’audition sur le traitement réalisé dans le NCM des mâles, pourrait être 
impliquée dans les effets du contexte social sur le traitement des vocalisations (Remage-Healey 
et al., 2012).   
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Enfin, si les réponses des neurones du NCM diffèrent entre les mâles et les femelles 
suggérant un traitement différent des cris entre les deux sexes, il doit être également mentionné 
que des analyses comportementales réalisées lors de la présentation de stimuli auditifs ont 
également mis en évidence des différences entre les deux sexes (Vicario et al., 2001). Les mâles 
comme les femelles répondent plus à des cris de femelles que de mâles par l’émission de cris, 
mais le nombre de cris émis est plus important chez les mâles que chez les femelles (Vicario et 
al., 2001; Gobes et al., 2009). Les mâles sont sensibles à plusieurs paramètres acoustiques des 
cris (fréquence fondamentale, durée, modulation de fréquence initiale du cri) alors que les 
femelles répondent en fonction de la longueur du cri (Vicario et al., 2001). L’ensemble de ces 
données suggèrent donc que les circuits nerveux impliqués dans le traitement des vocalisations 
ainsi que les traitements effectués au sein de ces circuits diffèrent entre les mâles et femelles.  
Quoi qu’il en soit, à côté de ces différences entre les mâles et les femelles, nos études 
montrent aussi que d’une part, chez les mâles comme chez les femelles,  la présentation de cris 
de distance peut provoquer comme réponses une forte augmentation de l’activité des neurones 
du NCM et que, d’autre part, ces réponses s’habituent au fur et à mesure de la répétition de la 
présentation du cri. Un traitement auditif des cris de distance, qui ne repose pas sur la 
discrimination entre les différents types de cris, semble donc avoir lieu au sein du NCM, chez les 
deux sexes. De nombreuses études ont montré que la diffusion répétée de chants conspécifiques 
et de cris provoque une diminution de l’expression de Zenk ainsi que des réponses 
électrophysiologiques des neurones (Chew et al., 1995, 1996a, 1996b; Mello and Nottebohm, 
1995; Stripling et al., 1997). La présentation d’un nouveau stimulus rétablit une forte expression 
du gène Zenk et de fortes réponses neuronales et ce phénomène d’habituation est d’autant plus 
important que la fréquence de répétition des stimuli auditifs est grand (Beckers and Gahr, 
2010). En condition naturelle, les diamants mandarins vivent en groupes sociaux et le cri de 
distance est une des vocalisations la plus fréquemment émise par les individus. Face à une telle 
redondance, l’habituation des réponses peut être vue comme un mécanisme permettant 
l’analyse de la scène auditive afin de permettre la détection et la discrimination de nouvelles 
vocalisations (Ulanovsky et al., 2003, 2004; Malmierca et al., 2009; Beckers and Gahr, 2010). Le 
NCM pourrait donc être impliqué dans la détection de nouvelles vocalisations qui apparaissent 
dans la scène auditive et cette capacité serait reposerait sur l’existence de phénomènes de 
plasticité au sein de cette région, pouvant aller de la seconde (Beckers and Gahr, 2010) à 24h 
(Mello and Nottebohm, 1995) ou bien à plusieurs jours selon nos données et celles de Chew et 
al., (1995, 1996b).  
L’ensemble des résultats de ma thèse chez le diamant mandarin suggère que le NCM joue 
un rôle dans le traitement et l’analyse des vocalisations de l’espèce dans la scène auditive, bien 
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que certains aspects, comme la représentation des cris familiers et inconnus chez les mâles, 
restent à explorer. Chez les femelles, l’expérience sociale au travers de la mémorisation des 
signaux de communication des individus peut façonner les propriétés des neurones d’une aire 
secondaire. Ces changements pourraient alors contribuer à modifier la représentation des 
paramètres acoustiques contenus dans les signaux ayant une signification pour les individus. En 
conclusion, les propriétés fonctionnelles des neurones du NCM ne sont donc pas fixées chez les 
oiseaux adultes, mais peuvent subir continuellement des changements pour s'adapter à 
l’environnement social des individus. 
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Résumé 
Mots-clés : communication acoustique, reconnaissance vocale, oiseaux chanteurs, aire auditive 
secondaire, contexte social, mémorisation, plasticité.  
 
A l’heure actuelle, il reste largement à étudier comment le codage sensoriel des signaux 
vocaux de communication contribue à leur détection et à leur reconnaissance. Peu d’études se 
sont, en effet, penchées sur le codage des vocalisations au niveau des régions auditives en 
fonction de l’individu qui les produit et du degré de familiarité avec cet individu. Dans ce cadre, 
les oiseaux chanteurs sont un bon modèle parce qu’ils utilisent des vocalisations pour interagir 
et reconnaître leurs congénères et qu’ils possèdent, de plus, un ensemble de régions auditives. 
Parmi ces régions, le nidopallium caudomedian (NCM), une aire auditive analogue du cortex 
auditif secondaire chez les mammifères, est actuellement considérée comme une région 
spécialisée dans le traitement des vocalisations (chants et cris) de l’espèce : les neurones du 
NCM répondent plus fortement aux vocalisations de l’espèce qu’à celles d’une autre espèce. À 
partir de là, parce que chez le diamant mandarin, le cri de distance permet aux individus, mâles 
ou femelles, de reconnaître leur partenaire sexuel, nous avons cherché à savoir si, chez les 
femelles comme chez les mâles, les neurones du NCM montraient une discrimination dans leurs 
réponses auditives entre le cri d’individus connus (parmi lesquels figurait le partenaire sexuel) 
et ceux d’individus inconnus et si ces réponses reflétaient le degré de familiarité de ces 
vocalisations. Les enregistrements de l’activité des neurones du NCM, chez des diamants 
mandarins vigiles (grâce à un système de télémétrie) ou anesthésiés, lors de la présentation de 
cris de distance, ont révélé, chez les femelles vivant en couple et ayant été familiarisées avec un 
autre couple de diamants mandarins, une plus forte augmentation de l’activité lors de la 
diffusion des cris d’individus connus, mâles ou femelles, qu’aux cris d’individus inconnus. Une 
telle augmentation n’a pas été, en outre, observée chez des femelles contrôles qui n’avaient 
jamais entendu ces mêmes cris auparavant. De plus, ils ont indiqué que le nombre de neurones 
montrant un fort degré de sélectivité ainsi que la quantité d’information portée par les trains de 
potentiels d’action étaient plus importants chez les femelles vivant en couple que chez les 
femelles contrôles. En revanche, chez les mâles, bien que la plupart des neurones montrait des 
réponses lors de la diffusion des cris, aucune différence n’a été mise en évidence entre les cris 
d’individus connus et ceux d’inconnus. Nous avons alors cherché à savoir comment, d’un point 
de vue acoustique, les cris de distance étaient représentés au sein du NCM. En se basant sur une 
étude comportementale ayant déterminé quelles étaient les caractéristiques acoustiques qui 
contribuaient à la reconnaissance de ces cris, nous avons cherché à savoir si les neurones du 
NCM étaient sensibles à ces mêmes caractéristiques acoustiques. Les résultats ont montré que, 
chez les femelles, la suppression de la fréquence fondamentale et la modification du timbre du 
cri du partenaire sexuel ou du propre cri de l’oiseau provoquaient une forte diminution des 
réponses au sein du NCM alors que, chez les mâles, les réponses variaient selon le paramètre 
modifié et le type de cri présenté.  
Nos résultats suggèrent donc que, chez le diamant mandarin, le NCM est impliqué dans le 
codage du cri de distance. Cependant, ils mettent en évidence des différences dans ce codage 
entre les mâles et les femelles. Chez les femelles, ce codage permet de discriminer entre les cris 
d’individus connus et ceux d’individus inconnus alors que chez les mâles, son rôle reste à être 
déterminé.  
Chez les femelles, l’expérience sociale au travers de la mémorisation des signaux de 
communication des individus peut donc façonner les propriétés fonctionnelles des neurones 
d’une aire auditive secondaire. Ces propriétés pourraient donc continuellement subir des 
changements pour s'adapter à l’environnement social de l’individu.  
 
